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RL?SUMl? 
Les populations d'algues microscopiques vivant à la surface 
et dans les premiers centimètres d'épaisseur des sédiments marins sont 
à l'origine, dans la zone euphotique, d'une production primaire en gé- 
néral méconnue. 
En participant au programme de l'équipe pluridisciplinaire du 
Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy-Bé (Madagascar), j'ai pu apprécier l'im- 
portance de ces population8 de microphytes benthiques dans l'écosys- 
tème néritique de la région. 
Pour ce faire, j'ai utilisé : 
1") l'évaluation quantitative des pigments chlorophylliens 
(chlorophylle a et phéopigments)présents dans divers types de sédi- 
ments (vases, sables vaseux, sables) jusqu'à la profondeur de 83 m. 
2') l'estimation de "l'assimilation photosynthétique" du 
carbone (jusqu'à 60 m de profondeur). 
Le nu%ku d%Op&& dans lequel s'est déroulée cette étude 
est décrit aux points de vue de : 
- la sédimentologie (4 stations majeures sont situées sur des 
fonds sableux, 8 autres stations dans deux baies vaseuses, 23 stations 
complémentaires sur divers type8 de sédiments) ; 
- la climatologie de la région ; 
- les conditions hydrologiques ; 
- les conditions hydrodynamiques ; 
- les conditions d'éclairement (énergie incidente et énergie 
transmise). 
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Les p&tWU% chlokoph#.Le~ ont été dosés par dilution dans 
l'acétone d'échantillons frais, et mesure8 SpeCtrOphOtOmétriqueS avant 
et après acidification. 
La paodution ptiaihe a été estimée in sittl par la méthode 
du l4 C adaptée au domaine benthique. 
Des études de ticAotrépaJU%i&n sur 1 m2 de sédiment en diffé- 
rentes stations ont montré que : 
1") à une profondeur de 5 m, l'hétérogénéité de répartition 
des concentrations pigmentaires est plus grande sur les sables agités 
que sur les sables vaseux de mode calme ; 
2') sur l'ensemble des stations sableuses situées entre 5 et 
25 m, l'hétérogénéité de répartition des concentrations en chlorophyl- 
le a est plus grande sur les sables les plus profonds, les plus fins, 
agités épisodiquement aux grandes marées , que sur les sables peu pro- 
fonds, plus grossiers, souvent remaniés par les vagues. 
L'hétérogénéité de répartition des valeurs de la production 
primaire est plus accusée que celle des concentrations en chlorophyl- 
le a, mais la dispersion des valeurs diminue quand la profondeur des 
stations augmente. 
Des COnC&.fA~Oti de l'étude générale de la région, on peut 
extraire les plus saillantes : 
1") La quantité de ch,to~ophyLte a.&wAionneRee PLIIL uni.té de 
6W&tC& sur une épaisseur de sédiment de 0,5 cm environ, est en mo- 
yenne plus élevée sur les fonds sableux (44 mg.mm2) que sur les fonds 
vaseux (28 mg.mB2>. 
2') La couche qui contient de la &Lo~ophyU~ a ~oncüonn&k 
représente plus de 10 cm d'épaisseur dans les sables agités de hauts 
niveaux (5 m). L'épaisseur de cette couche décroît à mesure que la 
profondeur des stations augmente et, à profondeur égale, à mesure 
que l'hydrodynamisme diminue. 
3") Dans cette région tropicale, .&A PIUX&IU de concenttra;üon 
en &.to~ophyL& a sur les sables se trouvent le plus souvent aux envi- 
rons de 15 m de profondeur plutôt que dans les hauts niveaux; 
4”) La p&odution ~JL&CL&L~ est plus forte en moyenne sur les 
-2 fonds sableux (22 mgC.m -2 .h-') que sur les fonds vaseux (9 mgC.m . 
h-l). 
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5") La po&&on M&a diminue régulièrement avec la pro- 
fondeur croissante que?s que soient les sédiments. A 60 m, une produc- 
tion brute est encore décelée par la méthode utilisée. 
6') L'ensemble des mesures de production primaire effectuées 
dans la région de Nosy-Bé conduit à la moyenne pO&&ée de 66 
-2 
gC.m . 
an-* (180 mgC.m-2.jour-1). Pour les sables de 5 m seuls, le bilan 
-2 -1 s'élèverait à 150 gC.m .an (410 mgC.m-2.jourc'). 
7") Les vWon.b b&bonti&?ti des concentrations en chloro- 
phylle a aussi bien que de la production primaire sont inverses de 
celles du phytoplancton néritique de la région. 
Elles suivent les lois de variation de l'éclairement sur le 
fond dans cette région (13'S), à savoir : maxima à la fin de l'hiver 
et au début de l'été austral (notamment novembre et décembre). Photo- 
synthèse et teneurs en pigments chlorophylliens sont ensuite rapide- 
ment atténués par la turbidité des eaux due aux apports terrigènes 
des fleuves durant la saison des pluies. 
Pendant cette saison (janvier à avril), l'éclairement sur le 
fond et donc la production primaire benthique atteignent leurs valeurs 
minimales. Au demeurant, les variations saisonnières de la biomasse 
végétale et de la production primaire sur ces fonds tropicaux sont de 
faible amplitude. 
8") On a pu déduire de diverses comparaisons que, dans cette 
hégtin n&&&c &tttrapk.de, la production primaire globale des micro- 
phytes benthiqùes est sensiblement éqd.Vc?h& à celle du phytoplanc- 
ton. 
Ce résultat prend toute son importance si l'on rappelle que 
les microphytes benthiques sont au point de départ de nombreuses chaî- 
nes alimentaires. 
ABSTRACT 
Microalgal populations inhabiting the surface and the Upper few 
centimeters of marine sediments in the photic zone are responsible for 
a primary production which is seldom taken into account in ecological 
works. 
As a part of the research programme developed by the multidis- 
ciplinary team of O.R.S.T.O.M. Center at Nosy-Bé (Madagascar), the 
author could examine the role played by those microphytobenthic popu- 
lations in the regional neritic ecosystem. 
Data were obtained by : 
1. Quantitative assessment of photosynthetic pigment (chloro- 
phyll a)and pheopigments found in various types of sediments (muds, 
muddy sands and sands) down to 83 m deep. 
2. Estimates of "photosynthetic uptake" of carbon down to 60 m 
deep. 
Environmental conditions prevailing in the study area were con- 
sidered from the following standpoints : 
- sedimentology (4 main sampling sites were located on sandy 
bottoms, 8 in two muddy bays and 23 secondary ones on various sediment 
types) ; 
- climatology ; 
- hydrology and hydrodynamics ; 
- light conditions (incident and transmitted light energy). 
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Chlorophyllian pigment contents were determined on acetone- 
dissolved fresh samples, usjng spectrophotometric measurements before 
and after acidification. 
Primary production was estimated in situ by means of the 14C 
technique adapted to the benthic environment. 
Microrepartition studies were performed on 1 m2 quadrats in va- 
rious places. Results are as follows : 
1. At a depth of 5 m, pigment content values are more heteroge- 
neously spread on wave beaten sands than on sheltered muddy ones. 
2. On sandy bottoms between 5 and 25 m as a whole, the distri- 
bution of chlorophyll a contents is more heterogeneous on the deeper 
and finer sands,which are only occasionally disturbed by spring tides, 
than on shallower and coarser sands often disturbed by wave action. 
Primary production values are more heterogeneously distributed 
than those of chlorophyll a concentrations but the dispersion of va- 
lues decreases with increasing depth. 
Some of the major conclusions arising from the general study of 
this region are : 
1. The average amount of functional chlorophyll a per surface 
unit in a 0,5 cm thick layer of sediments is higher on sandy bottoms 
(44 mg.mm2> than on muddy bottoms (28 mg.mm2>. 
2. The layer containing functional chlorophyll a reaches more 
than 10 cm in thickness in the shallow wave swept sands (5 m). The 
thickness of this layer decreases as the stations depth increases and, 
at a given depth, as hydrodynamic actions decrease. 
3. In this tropical area the maximum amount of chlorophyll a 
in sand is mostly observed around 15 m depth rather than in shallower 
conditions. 
4. Primary production is higher, on an average, on sandy bottoms 
than on muddy ones. 
5. Primary production decreases regularly with increasing depth 
on every type of sediments. The 14 C method was used to demonstrate a 
gross production down to 60 m. 
6. The totality of primary production measurements performed 
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-2 -1 
in the Nosy-Dé+area gives a weighted mean of 66 gC.m .yr (180 mgC. 
mm2.day-'), The same calculations, applied only to sands at 5 m depth, 
-2 -1 would give a value of 150 gC.m .Y= (410 mgC.mB2.day-'). 
7. Seasonal fluctuations of chlorophyll a contents as well as 
of primary production are contrary to the neritic phytoplanktonic 
ones in this area. They follow the rules of bottom illumination fluc- 
tuation in this area (13'S), i.e. maximum occurs at the end of winter 
and beginning of summer (especialy November and December). Afterwards 
photosynthesis and chlorophyllian pigment contents are rapidly decrea- 
sing, due to water turbidity which is related to terrigeneous run off 
from rivers during the wet season. During this season (from January 
to April) bottom illumination and therefore benthic primary production 
reach minimum values. 
In fact plant biomass as well as primary production exhibit sea- 
sonal fluctuations of low magnitude on these tropical bottoms. 
8. Several comparisons allow us to estimate that the gross pri- 
mary production of benthic microphytes is roughly equivalent to the 
phytoplanktonic one, in this tropical neritic area. 
This result is to be borne in mind when one considers the fact 
that benthic microphytes are the starting point of many food chains. 
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12 
d'llistoire Naturelle est, du fait de ses grandes compétences en matiè- 
re de production primaire et de milieux tropicaux, mon Directeur scien- 
tifique à l'O.R.S.T.O.M..Il a toujours été pour moi un conseiller 
éclairé me faisant profiter de toute son expérience pratique et de 
sa grande culture scientifique. Ses critiques, ses encouragements et 
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liste de la production primaire marine a souvent, lors de nos discus- 
sions, démontré son intérêt pour le sujet de mes recherches. 
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LABOUTE, technicien plongeur de l'O.R.S.T.O.M., notre ami, qui avec 
l'aide de mon mari, m'a initiée à la plongée et avec une conscience 
professionnelle sans failles, a organisé méticuleusement toutes les 
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INTRODUCTION 





Rappel sur l'importance des diatomées 
- Premiers travaux sur les pigments et la production primaire 
dans les sédiments. 
- Importance de la production primaire benthique dans l'économie 
des océans. 
- Délimitation du sujet 
= Cadre géographique 
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La production primaire est un sujet d'intérêt général dans 
les milieux terrestres ou aquatiques puisqu'elle est le point de dé- 
part de toute chaîne alimentairè. 
L'importance de la production primaire benthique en général, 
et de celle du microphytobenthos en particulier, doit être soulignée 
puisque l'on s'accorde généralement à reconnaître l'intérêt capital 
des bordures continentales dans l'économie des océans pour la repro- 
duction des espèces et l'équilibre écologique du milieu marin. 
Les concentrations en pigments photosynthétiques et la produc- 
tion primaire que l'on peut mesurer à la surface des fonds meubles 
marins - sujet d'étude du présent mémoire - ne sont que les indkti 
de &’ etitawc de tic.tuphy;tes bena%qu~ vii~ant uh et dan6 &A nédi- 
mena2 depuis la zone intertidale jusqu'à des profondeurs variables 
selon les régions. 
J'utiliserai souvent dans la suite du texte le terme de 
“tnL~ophy;tobentho~” pour désigner l'ensemble de ces microphytes ben- 
thiques de substrats meubles.Ce terme inclura aussi bien : 
1' les espèces, mobiles ou non, vivant en mince pellicule à 
la surface des vases ; 
2" les espèces sessiles, ' vivant étroitement attachées aux 
grains de sable, jusque dans l'épaisseur de ces sédiments souvent 
remaniés par l'hydrodynamisme ; 
3" les espèces mobiles, se déplaçant activement sur et entre 
les grains de sable. 
Le choix du terme assez pesant de "microphytobenthos" mérite 
justification. 
On a longtemps utilisé en Europe l'appellation germanique 
"AujQuchs", introduite semble-t-il par SELIGO (1905), qui désigna 
tout d'abord la communauté végétale benthique sessile tout entière 
puis, dans un sens plus restrictif, celle qui vit sur des substrats 
eux-mêmes vivants (WILLER, 1920), HENTSCHEL (1915) ayant introduit 
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entre-temps le terme de “&Wch” q u'on utilisa pour désigner les 
couvertures végétales des substrats inertes (LENZ, 1928; NADMANN, 
1931). Ces deux expressions sont actuellement remplacées par le mot 
“petUj3hy;ton”. Je n'ai pas retenu ce terme, souvent utilisé en limno- 
logie, à cause de son ambiguïté. Le vocable fut créé par BEHNING 
(1924) pour désigner exclusivement le matériel végétal vivant sur 
des nabdta& ti@.k& dans l'eau. De nombreux auteurs continuent 
à désigner ainsi les communautés végétales colonisant des lames de 
verre ou tous autres substrats artificiels introduits dans le milieu 
naturel ou étudiés au laboratoire (SMYTH, 1955 ; COOKE, 1956 ; 
CASTENHOLZ, 1961; SLk'ECKOV& 1962 ; GRZENDA et BREHMER, 1960 ; 
PHINNEY et MC INTYRF,, 1965 ; KEVERN et aZ., 1966 ; WEISS et WILKES, 
1966). Mais le sens du terme "periphyton" fut peu à peu étendu jus- 
qu'à désigner "l'assemblage des organismes croissant sur les surfa- 
ces libres des plantes aquatiques, bois, pierres, galets, cailloux" 
(YOUNG, 1945 puis DOUGLAS, 1958 ; DUMONT, 1969 ; ERTL, 1970), et par 
extension, aux microphytes des substrats meubles (ROUND, 1964 ; WETZEL 
1964, 1965 ; WETZEL et WESTLAKE, 1969). 
NETZEL (1964), après une longue discussion justificative défi- 
nit le "periphyton" comme l'ensemble de "tous les producteurs primai- 
res benthiques à l'exclusion des macrophytes". Ce terme m'a paru éty- 
mologiquement imprécis, sujet à confusion, et ne donnant aucune infor- 
mation sur le caractère microscopique quasi général des producteurs 
primaires en question. 
Le mot “m.ido~~~~e” ayant été abusivement accaparé par les 
bactériologistes, l'expression assez satisfaisante de "t&h~~~~Jz~ 
betihiqu~” utilisée pour les algues par MARSHALL (1970) par exemple, 
n'a malheureusement pu être retenue. 
On se trouve obligé de chercher une nouvelle appellation 
unique ou des périphrases complexes telles que : "communauté des dia- 
tomées périphytiques" (FELFOLDY, 1961), "flore épipélique, flore épi- 
psammique" (ROUND, 1965 a), "association d'algues épipéliques OU 
épipsammiques" (HICKMAN, 1969 ; HICKMAN et ROUND, 1970). 
Certains auteurs ont tenu à faire figurer, dans la désigna- 
tion de l'association algale, la nature du substrat meuble : 
"~pipd'on" devient une association de microphytes sur les 
vases (HICKMAN, 1971) bien que le mot n'exprime pas la notion de 
"végétal" ; 
“phy;topmmon” est l'association microvégétale sur les sables 
(RIZNYK et PHINNEY, 1972 a). 
Ces deux derniers termes ne renferment pas d'information sur 
la taille des végétaux. De plus, on se trouve dans l'embarras pour 
utiliser ces expressions quand il s'agit d'une population de "vase 
sableuse" ou de "sable vaseux". 
Le vocable de “titiobetiho~“, utilisé par GRØNTVED (1960) 
par opposition à “phy,topkknCton”, ne contient pas d'information sur 
la nature végétale des organismes considérés. 
J'ai donc décidé d'adopter le terme de “titiophykobetiho~” 
qui, en toute rigueur, ne devrait pas s'appliquer exclusivement aux 
peuplements des substrats meubles mais a pris peu à peu ce sens spé- 
cial,(LUCHINI (1972) parle de "microphytobenthos épilithe" pour dési- 
gner le peuplement des galets). 
A ma connaissance, le mot fait son apparition dans des tra- 
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vaux soviétiques et roumains. On le trouve chez MANEA et SKOLKA 
(1961) et YABLONSKAYA (1964). BODEANU, après divers travaux sur les 
diatomées benthiques des substrats meubles de la Mer Noire (1960), 
adopte le terme de "microphytobenthos" qui permet d'inclure d'autres 
classes de microphytes que les diatomées (1964, 1968, 1971). Le mot 
'phytiti~obentho~' créé par KAJAK et RYBAK (1966) pour désigner les 
algues microscopiques contenant de la chlorophylle et vivant à la sur- 
face des sédiments de divers lacs polonais n'a pas été repris par d'- 
autres auteurs femme c'est à présent le cas pour “tictLophy;tobetiho~” 
(TAMAS, 1968, 1971, 1974 ; BOUCHER, 1975 ; COLIJN et KOEMAN, 1975 ; 
ROMAGOUX, 1976). 
La précision qu'apporte ce terme sur la dimension des orga- 
nismes responsables de la photosynthèse mesurée sur les fonds meubles 
me paraît importante car la différence est grande entre une communau- 
té de microphytes et un peuplement de phanérogames ou d'algues pluri- 
cellulaires du phytobenthos. 
Les microphytes colonisant les substrats meubles sont parfois 
perceptibles à l'oeil nu grâce aux "voiles" qu'ils constituent ou à 
la coloration brune qu'ils donnent aux sédiments. Mais très souvent, 
ces associations algales passent totalement inaperçues, par exemple 
dans les sables brassés par les vagues, dans les niveaux superficiels. 
Jusqu'à une époque récente, on a ignoré l'existence, dans ces sables 
qualifiés de "blancs" ou de "propres", d'une végétation pourtant très 
riche mais dont les individus sont de taille réduite et si fermement 
collés aux grains que les méthodes ordinaires de tri ne parviennent 
pas à les détacher (ROUND, 1965 b). 
Bien que les recherches soient encore incomplètes en ce domai- 
ne, on pense que la limite de l'extension bathymétrique des microphy- 
tes benthiques coïncide avec l'extrême limite de la pénétration quali- 
tative et quantitative des radiations lumineuses. Des espèces très to- 
lérantes aux faibles éclairements sont trouvées à grande profondeur 
(300 à 380 m dans le Golfe de Marseille : PLANTE-CUNY, 1969) et des 
microphytes sous forme de spores de résistance, de cellules de repos 
(ANDERSON, 1975, 19769, OU en état de vie hétérotrophe ont été obser- 
vés dans des sédiments jusqu'à 6000 m (MALONE et aZ., 1973) et même 
7400 m de profondeur (WOOD, 1956). Des diatomées et des flagellés 
verts récoltés à 4300 m de profondeur (KIMBALL et aZ., 1963), des 
diatomées et des "cellules vert-olive" récoltées à 6150 m dans une 
vase (MALONE et aZ., 1973) se montrent capables de photosynthèse 
lorsqu'ils sont placés en culture dans un milieu adéquat. 
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Malgré l'ubiquité des microphytes benthiques et leurs éton- 
nantes facultés d'adaptation, on a cru longtemps - et certains 
auteurs encore récemment (GANF, 1974) - que la présence d'organismes 
végétaux sur les fonds meubles était due à un dépôt de phytoplancton. 
Or, les systématiciens savaient depuis fort longtemps, notam- 
ment par l'étude des diatomées , que les communautés phytoplanctoni- 
ques et microphytobenthiques possédaient assez peu d'espèces en com- 
mun bien que ces espèces appartiennent à des groupes identiques tels 
que cyanophycées, diatomées, phytoflagellés divers. Pour ma part, 
dans diverses stations du golfe de Marseille (15 m et plus), je n'ai 
trouvé que 12 % d'espèces de diatomées communes au benthos et au phy- 
toplancton de la région. 
Les organismes constituant le microphytobenthos des substrats 
meubles appartiennent à de multiples groupes taxinomiques dont les 
principaux sont : 
PROCARYOTES 
Bactérioschizophytes Bactéries photosynthétiques 
(Thiobactéries essentiellement) 
Cyanoschizophytes classe des Cyanophycées 
EUCARYOTES 
Pyrrophycophytes classe des Cryptophycées 
classe des Dinophycées 
classe des Euglénophycées 
(ces trois classes renferment des organismes flagellés) 
Chrysophycophytes classe des Chrysophycées 
classe des Xanthophycées 
classe des Bacillariophycées 
(selon la classification de FELDMANN (1963, 1968) ici légèrement 
modifiée). 
Le groupe taxinomique qui a reçu le plus d'attention est 
incontestablement celui des Bacillariophycées ou Diatomées. On peut 
trouver trois raisons à ce fait : la prépondérance numérique de ce 
groupe dans les populations microphytiques - en nombre d'espèces et 
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d'individus -, l'extraordinaire résistance des frustules siliceux de 
ces algues qui en assure une conservation trës longue et en a facilité 
l'étude microscopique, et enfin, des considérations d'ordre esthétique. 
Rappelons que l'étude taxinomique puis écologique des popula- 
tions de d.&&méa de AubA;trralb me.ubLu a connu de nombreux développe- 
ments dans les diverses parties du monde. Il est impossible ici d'en 
faire une revue bibliographique complète. Les principaux tiVLUiX &O- 
&gk@eS sont ceux d'ALEEM (1950), HUSTEDT et ALEEM (1951), HENDEY 
(1964), qui concernent les côtes anglaises, HUSTEDT (1939, 1957), 
SIMONSEN (1959, 1960, 1962) pour les côtes de la mer Baltique, PATRICK 
et REIMER (1966), HUSTEDT (1955), RIZNYK et PHINNEY (1972 a), RIZNYK 
(1973) sur les côtes des Etats-Unis et ROUND (1964) qui, au terme de 
nombreuses recherches en Grande-Bretagne et aux Etats-Unis publie en 
1971 une synthèse sur l'écologie des diatomées benthiques marines. 
En mer Noire, d'importants travaux ont été réalisés par PROSHKINA- 
LAVRENKO (1963) et BODEANU (1961, 1964, 1968, 1971). Les diatomées 
benthiques dans le Golfe de Marseille ont été étudiées par COLOCOLOFF 
C. (1972, 1975) et moi-même (PLANTE-CUNY, 1969). 
Mais venons-en à l'Océan Indien. Les microphytes benthiques y 
sont peu étudiés d'un point de vue écologique. On peut citer certains 
articles ou monographies de CHOLNOKY (1955, 1963, 1968) et de GIFFEN 
(1963, 1967, 1970 a et b, 1971, 1973, 1975) qui concernent les côtes 
d'Afrique du Sud. 
Les côtes malgaches en général et la région de Nosy-Bé en 
particulier n'ont, jusqu'alors , pas fait l'objet d'études sur ce su- 
jet. PETIT (1903) dans son "Catalogue de diatomées provenant de Mada- 
gascar" (Fort-Dauphin et Nossi-Bé) cite une centaine d'espèces obte- 
nues par sondage au suif en 1878 dans la vase et le sable vasard du 
port de Hellville (Nosy-Bé). On connaît aussi de courtes listes d'es- 
pèces de diatomées benthiques faisant partie de la collection TEMPERE 
et PERAGALLO (1907) trouvées dans les sédiments des "ports de Tamata- 
ve et de Nossi-Bé". J'ai publié deux brèves études des populations 
de diatomées benthiques de la région de Nosy-Bé : l'une concerne la 
baie d'Ambaro dans le cadre d'un article plus général sur le benthos 
de cette baie (PLANTE et PLANTE-CUNY, 1971) et l'autre se rapporte à 
quatre stations sableuses au voisinage de l'îlot de Tany Kely (PLANTE- 
CUNY, 1974 a). 
L'orientation du présent travail est dérivée de mon intérêt 
initial pour ces peuplements microphytiques discrets a l'oeil mais 
si importants en qualité et quantité. 
L'existence de microphytes vivant dans les substrats meubles 
marins ou lacustres est connue depuis plus de cent ans puisque l'étude 
des diatomées a commencé dès la fin du XVIIIème siècle par la descrip- 
tion d'espèces aussi bien benthiques que planctoniques (AGARDH, 1830- 
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32 ; KÜTZING, 1833). 
Paradoxalement, il a fallu attendre 1955 pour que les pigments 
chlorophylliens extraits de sables marins soient considérés non plus 
comme des éléments fossiles mais comme des constituants biochimiques 
de végétaux vivants, responsables d'une production primaire (ODUM et 
ODUM, 1955 ; FIGUERAS, 1955, 1956). Les premières mesures d'échanges 
gazeux, indices de la production primaire attribuée aux microphytes 
des fonds meubles datent de 1939 (BERVALD j%de WINBERG, 1960). Une 
longue éclipse suivit jusqu'aux travaux d'ODUM (1952, 1953, 1954) 
sur l'eau et le fond‘de divers cours d'eau et ce n'est qu'en 1957 
que GRØNTVED (1960, 1962) effectua les premières mesures par la mé- 
thode du l4 C dans les substrats meubles de quelques fjords danois. 
Il s'agit donc d'une orientation de recherche récente. 
Comment peut-on expliquer le décalage d'un demi-siècle envi- 
ron, entre les recherches sur la production primaire des microphytes 
planctoniques et celles relatives aux microphytes benthiques ? 
La raison majeure me semble être la faible extension en sur- 
face du domaine benthique situé dans la couche euphotique, frange de 
1 à 10 km de large (BUNT, 1975) qui représente 9 à 10 X tout au plus 
de la surface totale des océans selon diverses estimations (RYTHER, 
1969, 7,5 % si on considère la frange 0 à 180 m de profondeur). 
Cependant, l'ensemble des recherches sur la production pri- 
maire a montré que "the littoral regions of most aquatic ecosystems 
represent some of the most productive communities of the world" 
(WETZEL, 1964) et, comme le soulignait RYTHER (1963), il est évident 
que des estimations de la production primaire des régions côtières 
ou néritiques qui ne tiendraient pas compte de la flore benthique ne 
pourraient être que tout à fait irréalistes. 
BUNT et LEE (1972) se font également les défenseurs des mino- 
rités méconnues : 
'L'ampleur totale de la production primaire benthique 
n'est pas connue. Elle est généralement considérée comme ordinaire- 
ment petite en regard de la production planctonique totale, bien que 
ce fait patent ne puisse être invoqué comme excuse pour la négliger'. 
Les auteurs soulignent que la pêcherie mondiale est alimentée à par- 
tir de noyaux de production relativement petits, par exemple les ré- 
gions d'upwelling. 'La nécessité de recherches dans ce domaine 
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- productivité des plantes benthiques aussi bien macroscopiques que 
microscopiques - est grande aussi bien sous les tropiques qu'ailleurs, 
spécialement du fait que des surfaces importantes du benthos tropical 
sont bien éclairées". 
La production primaire des bon& me.ublen a été, jusqu'à une 
époque récente, étudiée exclusivement sur des sédiments très peu pro- 
fonds et en majorité dans la zone intertidale ou en bordure des lacs. 
L'importance de son rôle dans la productivité générale des 
océans était donc difficile à estimer. La comparaison des résultats 
de quelques travaux prenant en compte des sédiments un peu plus pro- 
fonds - STEELE et BAIRD en Ecosse (1968), COLOCOLOFF M. dans le Golfe 
de Marseille (1972), BDNT et aZ. au large de la Floride (1972) - mon- 
tre que cette production primaire décroît des tropiques vers les hau- 
tes latitudes. 
Les résultats du présent travail sur la région de Nosy-Bé per- 
-2 -1 mettent d'estimer à 66 gC.m .an la production moyenne pondérée sur 
les fonds de 0 à 60 m, les valeurs individuelles atteignant jusqu'à 
-2 -1 150 gC.m .an pour des fonds de sables seuls. 
On verra que selon les travaux effectués dans d'autres régions, 
la contribution du microphytobenthos à la productivité des zones cô- 
tières peut être considérée comme un peu inférieure à celle du phyto- 
plancton si l'on admet pour celle-ci, avec RYTRER (1969), la valeur 
-2 moyenne annuelle mondiale de 100 gC.m . 
Dans une-synthèse récente sur la productivité primaire marine 
générale, BUNT (1975) prend en compte la production primaire benthi- 
que des rivages marins, attitude assez neuve qui mérite d'être souli- 
gnée. Cette production benthique englobe la contribution des macrophy- 
tes et celle des microphytes y compris les récifs coralliens. Le taux 
de production des macrophytes est nettement supérieur à celui du mi- 
crophytobenthos mais les aires concernées par ces dernières associa- 
tions sont beaucoup plus étendues. 
L'auteur évalue "l'extension de l'environnement benthique 
susceptible de fournir une production primaire". Il donne les marges 
probables de 0,45 à 4,5.106km2 produisant 0,65 à 6,5.10' tonnes de 
carbone par an. L'estimation la plus faible représente 2 à 3 % de la 
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production totale de l'océan (20 à 23.10' tonnes de carbone par an 
suivant les sources). 
Etudier la production primaire benthique totale de la région 
de Nosy-Bé en tenant compte des macrophytes et des récifs de coraux 
eût été une entreprise périlleuse. Mes travaux antérieurs sur les dia- 
tomées benthiques me portaient à m'intéresser aux 6ubAXhdt6 me.ubLa, 
peuplés d'espèces végétales extrêmement variées, dont l'équipement 
pigmentaire et les adaptations physiologiques parfois insoupçonnées 
permettaient une ubiquité remarquable. 
Après un stage d'initiation méthodologique au "Marine Labora- 
tory" d'Aberdeen et à la station de terrain de Loch Ewe, sous la di- 
rection du Dr. J.H. STEELE, mon rôle devint, au sein de l'équipe 
pluridisciplinaire du Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy-Bé, d'estimer 
l'importance de la biomasse microphytobenthique et de la production 
primaire des fonds meubles. A l'échelle de la région, il s'agissait 
d'évaluer l'extension possible des biotopes concernés selon la nature 
granulométrique et la profondeur. C'est dans ce cadre que fut entre- 
prise la présente étude des variations spatiales et temporelles à di- 
verses échelles de ces deux paramètres. 
L'île de Nosy-Bé est située sur le plateau continental, au 
Nord-Ouest de Madagascar, sur la rive orientale du canal de Mozambi- 
que (13“2O'S, 48O20'E). Le plateau continental est particulièrement 
vaste en cette région et la côte malgache y est constituée par une 
succession de baies largement ouvertes vers le large et dans lesquel- 
les se déversent des fleuves importants. 
Cette île ayant été dotée d'un Centre Océanographique durant 
une vingtaine d'années, les multiples aspects de l'environnement phy- 
sique, chimique, sédimentologique et des peuplements biologiques ma- 
rins ont été étudiés par diverses équipes de chercheurs. J'aurai 
l'occasion de citer au cours du texte de nombreux travaux qui ont 
notamment servi de base à l'étude du milieu. 
Notons que l'étude de la p~o&ca%on ptihe phyzo@an&oti- 
cpc? de la région avait fait l'objet de diverses campagnes dont les 
résultats ont été publiés par ANGOT (1964 a et b, 1967, 1968) et 
SOURNIA (1973 a). La zone néritique (baie d'Ambanoro, baie d'knpasin- 
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dava) avait reçu une attention particulière de la part de SOURNIA 
(1965, 1968, 1972). Ces travaux seront évoqués plus en détail lors 
des comparaisons entre les milieux benthiques et planctoniques. 
Avant toute chose, il convient maintenant d'examiner dans 
quel contexte écologique se situent les stations benthiques choisies 
pour la réalisation de cette étude. 
PREMIÈRE PAR TIE 
ÉTUDE DU MILIEU 
1. CHOIX DES STATIONS 
La production primaire et la biomasse chlorophyllienne éva- 
luées dans cette étude sont celles de peuplements microphytiques de 
b8dhEyLtb choisis pour leurs similitudes ou leurs différences et ce, 
essentiellement au point de vue de leur bihdhn ~.&UI OU moivu pho- 
bonde dans le milieu marin et de leurs ~atratiéAkA&@~A gmnidomé- 
~l.les . 
En effet, pour ce qui est de la production primaire, la pro- 
fondeur d'immersion des organismes joue un rôle déterminant dans la 
transmission de la lumière en quantité et en qualité. 
Quant à la densité des peuplements de microphytes, appréciée ici 
par les teneurs en pigments chlorophylliens, on sait, et le sujet se- 
ra développé plus loin, que la taille moyenne des grains de sable, 
l'importance relative de la fraction fine, la nature chimique des sé- 
diments, ont une importance capitale dans la structure qualitative 
et quantitative des populations. Un grain de sable est un "micro- 
rocher" pour nombre d'espèces bactériennes, algales et animales. Des 
photographies publiées par GRØNTVED (1960), WOOD et OPPENREIMER (1962; 
au microscope en fluorescence), BURKHOLDER et al. (1965), MEADOWS et 
ANDERSON (1966), MlJNRO et BROCK (1968), FENCHEL (1968), HICKMAN et 
ROIJND (1970), montrent la richesse et la complexité du peuplement de 
bactéries, cyanophycées et diatomées des anfractuosités d'un grain 
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de sable. 
Mon étude a été effectuée entre mars 1969 et aoGt 1970 dans 
trois, puis quatre stations sableuses situées aux environs de l'îlot 
Tany Kely (radiale TK. Fig. 1 et 2a) visitées approximativement tou- 
tes les trois semaines , quatre stations vaseuses situées à l'entrée 
S-W de la baie d'Ambaro (radiale BA. Fig. 1 et 2b) étudiées tous les 
deux mois en alternance avec quatre stations vaseuses situées sur la 
rive W de la baie d'Ampasindava (radiale AM. Fig. 1 et 2~). Pour ces 
douze stations majeures, les profondeurs vont de 3 à 60 m. 
Des stations non régulières (Fig. 1) ont été effectuées en 
milieu sableux (Pointe Lokobé : LO ; Canyon du Banc de l'Entrée : BCI et 
BC2 ; environs de l'île de Nosy Iranja : NI1 à NI5 9 ou vaseux (baie 
d'Ambanoro : NO ; baie d'Ambavatoby dite "baie des Russes" : BRI et 
BR2), qui ont permis d'apporter certaines informations supplémentai- 
res. 
Les stations annexes (Fig.19 sont situées au-delà de l'isoba- 
the de 100 m ; elles ont seulement fait l'objet d'un carottage con- 
cernant l'étude des pigments. 
Pour les stations majeures et certaines stations complémentai- 
res, j'ai effectué à chaque sortie des mesures de production primaire 
(14C> in situ et des prélêvements pour l'étude des pigments et des 
microphytes. Les résultats de l'étude des microphytes, trop fragmen- 
taires, n'entreront qu'en complément dans ce mémoire. 
La liste des stations, leur sigle, les coordonnées géographi- 
ques, les profondeurs, les dates d'étude et la liste des manipula- 
tions effectuées sont indiqués dans les tableaux 1, II et III. La 
figure 1 permet de localiser l'ensemble des stations et la figure 2 
précise la position des quatre stations sur les trois radiales, TK, 
BA et AM. Les quatre' stations de base sont celles de la radiale TK 
de Tany Kely. Cet îlot fut choisi à cause de sa situation essentiel- 
lement marine (aucun apport d'eau douce) et de l'absence quasi cer- 
taine de pollutions humaines malgré une relative proximité de l'île 
de Nosy-Bé. Cette situation .privilégiée me permit d'installer à pro- 
ximité, pendant un an, trois bouées fixes (TKI, 5 m ; TK2, 15 m ; 
TK3, 25 m) destinées à permettre la reproduction des manipulations 
à intervalle de temps régulier, exactement au même point au cours 
des saisons. 
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Figures 2 : Radiales 
a : 4 stations, Tany Kely 
b : 4 stations, baie d'mbaro c : 4 stations, baie d'&pasindava 
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Stations 1 TK 1 TK 2 TK 3 
Coordonnées 9 13'29'00" s 
géographiques ,G 48"14'00" E 
Profondeurs -5m 
5,50 -+ 0.20 
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Tableau I : Stations de la radiale de Tany Kely : Chl. mesure de la 
concentration en pigments chlorophylliens ; P. mesure de 
la production primaire ; # : quadrillage. 
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Radiale de la baie d'AhBAR Radiale d'A34PASImh.u 
Stations FA, PA.? Lu3 BAL AM, A?i2 An3 A" 4 
CoardonnBes q 13°1.9'oo" s 13.17'45" s 13-17'15" s 13'16'40" s 13%,'30" s 13'36'20" s 13-36'10" s 13~36'00" 3 
&~ra~hiques (j 48's'oo" E 48s291i0<' E 48'29'45" E 48'30'30" 8 48'09'45" E 48'09'00" E 48-09'30" E 48.09'45" E 
Profondeurs -5m - 1OD - 20 m - 30 m -5lU - 23 m - 40 m - 58 m 
4.80 + 1.23 10.60 + 1.02 zo,oo _+ 1,38 .28.40 "2.08 5.75 _+ 2.97 22,75 + 2.78 40.75 : 2,29 57,oo + 2.52 
23-07-09 CU. P Chl. P Chi. P Chi. P 
13-12-69 CU. P Chl. P Chi. P Chi. P 
h-OI-70 Chl. P Chl'. P Chl. P Ch,. P 
h-02-70 Chi. P Chl. P Chi. P CU. P 
12-03-70 Ch,. P Ch,. P Ch,. P Chl. P I 
24-04-70 Chl. P Chi. P Chi. P Chi. P 
5-05-70 Chl. P Chl. P CU. P Chi. P 
29-06-70 Chl. P CU. P Chi. P Ch,. P 
,,-08-70 Ch,. P Chi. P ml*. P Chl. P 
Tableau II : Stations des radiales "Ambaro" et "Ampasindava" 
Coord.""&s 
Stations 
Date des Etudes 
gEo8raphiques 
'f G 
Prcfondeurs sorties réalisies 
I.0 13~25'00" 8 -8m 
48~19'00" E 
21-03-69 Chi. P 
Baie 
d '*MBA%0R0 NO 13'24'00" s -50 
4.9~18'25" E 
I9-04-69 Chl. P 
l7-02-70 Chl. 44 P 
-90 9-07-69 CU. P 
- 15 m 9-07-m Ch,. P 
BCI 13~24'20" s - 35 m 29-04-70 
canyon d" 48°03'oo'< E 
Chl. 
Banc de 1'enms3 
Ecz 13~23'10" 8 - 83 m 29-04-70 
48*03~49" E 
Ch,. 
NI 1 13.35'40" 8 - 14m 27-06-69 
47-49'10" 8 
Ch1 








NI 4 13°41'30" s - 37 m 18-l ,-69 
47.49'30" E 
Chi. 
NI 5 13~42'50" 8 - 27 m 18-l l-69 
47"51'30" E 
Chl. 
88. I 13~33'00" s 
Ilai. 




BR 2 13~32'30" s - 27 m 19-11-69 
48~00'30" E 
Ch,. 
Tableau III : Stations complémentaires 
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On sait que pour tous points non balisés, il est pratiquement 
impossible de "reproduire" exactement une station, et des différences 
granulométriques par exemple, non dues aux variations saisonnières, 
peuvent apparaître. Pour le microphytobenthos, dont l'étude doit 
s'effectuer à une échelle fine, le point exact nous a paru un élément 
fondamental. 
Malheureusement, dans les stations vaseuses par exemple 
(Fig. 2b et c), situées dans des zones de pêcheries, et éloignées du 
Centre Océanographique, lui-même situé dans la baie d'Ambanoro (NO), 
il était quasiment impossible de conserver une balise. Ces stations 
vaseuses avaient été choisies pour leurs relations avec les sujets 
d'étude d'autres équipes de recherches : hydrologie, plancton, pêche- 
ries de crevettes ; leur éloignement relatif du laboratoire fut un 
obstacle à une étude approfondie. 
Les stations complémentaires ont permis d'apporter des infor- 
mations nouvelles concernant les pigments et les microphytes (BC2 
dans le canyon du Banc de l'Entrée à 83 m, constitue le prélèvement 
le plus profond réalisé en plongée autonome au cours de ce travail*). 
Ne sont pas mentionnées dans les tableaux mais seulement reportées 
sur la figure 1, dix stations effectuées le long du plateau continen- 
tal entre 240 et 1000 m qui seront évoquées épisodiquement à propos 
des pigments. 
2. DONNEES SEDIMENTOLOGIQUES 
Les caractéristiques granulométriques des sédiments sont par- 
ticulièrement importantes, on le comprend, pour des microphytes dépen- 
dant étroitement , pour leur fixation ou leurs mouvements, des dimen- 
sions des grains, de leur poids (UARPER et UARPER, 1967 ; HARPER, 
1969), de la plus ou moins grande fluidité des vases quand les cellu- 
les forment un "tapis" sur le fond (GOULEAU, 1975). 
x Plongée effectuée par P. LABOUTE et R. PLANTE. 
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Les travaux de J. DANIEL, J. DUPONT et C. JOUANNIC - géolo- 
gues au Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy-Bé - sur les sédiments de la 
marge continentale du Nord-Ouest de Madagascar nous donnent toutes 
informations (granulométrie, teneur en calcaire, aires couvertes par 
les différents types de sédiments) sur les zones étudiées ici (DANIEL 
et a,?., 1971 ; DANIEL, 1972 ; JOUANNIC, 1972 ; DANIEL et az., 1972 ; 
DANIEL et aZ., 1973 - cartes bathymétriques et sédimentologiques au 
11300 OOOe). Les données topographiques seront exposées et exploitées 
dans la quatrième partie de ce travail. 
Les échantillons sédimentaires que j'ai moi-même prélevés 
lors des sorties ont été analysés également": Ces prélèvements effec- 
tués à la main et séchés à chaque sortie en vue de l'analyse granulo- 
métrique ont permis de préciser les caractères sédimentologiques et 
de juger de leur évolution éventuelle au cours des saisons. 
2.1. STATIONS DE TANY KELY 
Le tableau IV donne , pour les stations de Tany Kely, les mo- 
yennes annuelles des caractères granulométriques que je definis ainsi 
à partir de la totalité de l'échantillon : 
- @mtion @ne : p ourcentage pondéra1 des particules de diamètre 
inférieur à 50~. 
subdivisée en : 
limon, particules de diamètre compris entre 2 et 
50 pu. 
argile, particules de diamètre inférieur à 2 ]u9. 
- nrétine (Md) : diamètre en prn des particules à 50 % du poids de 
l'échantillon. 
- &titiOn ghObb&tQ : (dans certains tableaux seulement) 
pourcentage pondéra1 des particules de diamètre 
supérieur à 200 p. 
' Analyses réalisées au laboratoire de Géologie sous-marine du Centre 
de Nosy-Bé, parfois complétées pour les fractions fines au laboratoi- 
re de Pédologie du Centre O.B.S.T.O.M. de Tananarive dont je remercie 
ici les personnels. 
TK 1 TK 2 TK 3 TK 4 
Nombre d'échantillons 
Profondeur (m) moyenne 
Fraction fine (%) 
limon : 0 50 à 2 um 
argile : 0<2um 
Médiane (um) 
28 27 27 12 
5,50 15 25 37 
0 0,38 f 0,32 7,63 f 1,25 21.57 f 2,87 
3% 9% 
4,s x 12,s A 
349 f 5 242 f 6 216 f 8,6 139 t 20,67 
i 
/ Fraction g ossière très 0 > IOOO~m (X) / 0,13 +- 0,20 1,72 +, 0,20 3,45 f 0,38 4,74 f 0,87 I 2 
Degré de classement + 0,2 + 0,4 + 0,6 + 1,2 
D extrêmement très bien l 
Degré de symétrie 
SK 
bien classé classé 








Tableau IV : Caractéres granulométriques des sédiments des 4 stations de Tany Kelg. 
Sables (fraction fine < 30 %) contenant 40 à 70 % de CQCa. 
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- @.c.diOn -t@b gRObh.&ne. : pourcentage pondéra1 des particules de 
diamStre supérieur à 1000 1~". 
- degG de ceiT.aaemeti : DP = (75 %Y - 25 % <p )/2 
- deghé de ~LJRIC&L& : Sk<Q= [(25 %'f + 75 %Y')/21 - May 
Ces deux derniers indices sont calculés d'après BUCHANAN 
(1971. Manuel IBP no 16, p. 43). 
La figure 3 représente les courbes cumulatives moyennes des 
sédiments des quatre stations et les intervalles de confiance 
(t t 0,05 s/W) autour des valeurs des quatre médianes. 
L'examen des intervalles de confiance (tableau IV) montre, 
avec la profondeur croissante, une variabilité plus grande de tous 
les paramètres et en particulier de ceux qui caractérisent la qua- 
trième station. Dans ce cas, la variabilité peut être due : 
1") au nombre moins grand des échantillons considérés ; 
2") à l'absence de balise fixe, trop difficile à surveiller, 
en cette dernière station ; 
3") aux variations saiSonnières de la granulométrie, plus 
importantes à cette profondeur de 37 m semble-t-il, que dans les au- 
tres niveaux (influence relativement plus importante des grandes ma- 
rées à ces profondeurs). 
En effet, la comparaison des vah&zaXOyM bcZL5Onnièhe6 des pa- 
ramètres granulométriques dans les trois stations balisées (élimina- 
tion de la variabilité due à l'imprécision du point) fait apparaître 
que : 
1") à la première station (TKI) ces paramètres sont très 
stables tout au long de l'année (coefficient de variation de la mé- 
diane 3,9 % alors qu'il est de 6,2 % en TK2, 10,I % en TK3 et 23,6 % 
en TK4). Le sable est "extrêmement bien classé" c'est pourquoi on 
note l'absence de fraction très grossière (0,13 X) aussi bien que 
de fraction fine (0 %> alors que la médiane est élevée (350 prn) et 
quasi constante toute l'année. Cette stabilité des caractères granu- 
lométriques est entretenue par un hydrodynamisme important et quoti- 
dien dû principalement aux courants de marée et à la houle à cette 
faible profondeur. 
2") aux stations TK2 et TK3 les médianes, dont les valeurs 
interfèrent plusieurs fois dans l'année, atteignent des -maxima en 
juillet-août et des minima durant la saison des pluies de décembre 
à avril. A 15 m (TK2) la fraction fine est presque inexistante toute 
l'année mais à 25 m (TK3) et 37 m (TK4) on note une corrélation néga- 
tive entre la médiane et la fraction fine (r:= -0,68 en TK3 et -0,78 en TK4 ; 
p p( 0,OI). A 25 m, la fraction fine qui varie entre 5 et 12 % entre 
25 % 




Figure 3 : Courbes cumulatives moyennes des distributions de la taille des particules en prn dans les 
quatre sédiments étudiés à Tany Kely. 
(Médianes : intervalles de confiance + t 0,05 s / WI) 
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novembre et juin, passe à 0 % en juillet et août : la saison des 
pluies amène en mer-les matériaux terrigènes des grands fleuves. 
L'îlot de Tany Kely; situé à l'ouverture de la baie d'Ampasindava, 
subit l'influence d'une sédimentation lointaine des particules en 
provenance du fleuve Sambirano et des rivières de l'île de Nosy-Bé. 
On peut conclure, dans les quatre stations considérées, à une 
variabilité saisonnière croissante des paramètres granulométriques 
avec la profondeur croissante, alors que l'hydrodynamisme décroît. 
Suh 1’etiemb.k de L'année, dans ces quatre bablti caJkG.~ti (fraction 
fine ; 30 % ; 40 à 70 % de Ca C03) le sédiment s'affine avec la pro- 
fondeur croissante : la médiane diminue, les pourcentages de fraction 
fine et notamment d'argiles augmentent. La fraction de particules de 
diamètre supérieur à 1000~ augmente légèrement avec la profondeur 
par apport d'éléments figurés organogènes, foraminifères de grande 
taille en TK3, coquilles de mollusques morts (figure 3). 
2.2. AUTRES !iXATIONS 
Dans les autres stations, l'étude moins poussée (prélèvements 
moins fréquents, manque de précision sur le point) ne permet pas d'in- 
diquer de variations saisonnières. 
Le tableau V rassemble les informations essentielles concer- 
nant les sédiments des radiales en baie d'Amba+o et en baie d'Ampasin- 
dava. 
Les géologues du Centre de Nosy-Bé distinguent généralement 
des "sables" (fraction fine inférieure à 30 X), des "vases sableuses" 
(fraction fine entre 30 et 70 X), des 'kases" (fraction fine supérieu- 
re à 70 X) (DANIEL, 1972). A l'intérieur des "sables" je distinguerai 
des "sables vaseux" si la fraction fine est supérieure à 15 5: et la 
médiane assez élevée. 
1") Les vases de la baie d'Ambaro sont moins calcaires que 
celles d'Ampasindava et que les sables de Tany Kely. 
2') Les stations d'Ambaro sont nettement plus vaseuses que 
celles d'Ampasindava. Les apports au fleuve Ifasy ont donc une grande 
influence dans la baie d'Ambaro, beaucoup moins profonde que l'autre 
en moyenne. 
àtationr 
Prection Fraction Tmwur cn 
Mdiane Granulométrie 
n <50 wn > IOOO un calcaire 
I%l (Id (94 (Terminola~f~ MNIEL 1972) x 
6,54 t 8.50 




10.60 + 1,OO 
20,GG 2 1.38 
55,24 t 20,55 1 
54 + 40 la,20 f II.65 V*IC 
l Edinant* 
5 limon 30% 
#ablase cont*ncmt argile 20% 
l viron 
86.30 f 6,99 30% de 
5 limon 56% < 10 MI 0 “Ur. carboaatam 
argile 30% 
’ 
82.66 + 15,50 
u4 28,40 2 2.01) 5 limon 52% < 10 tan 0 “..C -J 
argile 30% 
i 
3,65 + 5,80 
An1 5,75 + 2.97 4 limon 2.5X 287,5 2 140 7,87 f Il,98 rable 
argile 1% - An2 46,52 2 3,lO “..a 1 22.75 + 2.76 4 limon 27% 62,00 2 9.70 2,87 f 0,SO 
sableurc 40 a 70% 
argile 17% 
de 
55.85 * I?i,30 carbonata 
“me 




54,22 : 4,02 
“*SC 57 oo f 52 li 30 2 OO + 23.2 lJ,87 + 1.30 1 
sableue 
argile 222 
x sable : F.F. < 30% - Y.,. #ablcuwc : 30% < F.F. < 70% - V.,C : F.F. > 70% 
Tableau V : Caractères granulométriques des sédiments des 8 stations situées dans les baies. 




FRACTION FRACTION FRACTION TENHJN 
FINE 
MEDIANE 
> 200 “rn > 1000 “rd CRANULOMETRIE EN 
C%l 
(um) 
CI) (72 CALCAIIIE 
LOKOBE 




5 17,3 300 61 10 mble 
“B*O”X 
40 a 70 x 
NI 2 65 Il.7 125 32,O 
eable 
0 KmB couixmts > 70 x 
de fond 
2 Nl 3 20 0 330 73 15 sable > 70 x 
Y 
corallien 
I vase sableuse 
$ NI 4 37 45 55 II I à Cnulerpes ce > 70 x 
z Foraminifères 
NI 5 27 90 < 10 10 0 vane 40 a 70 % 
devant rivière 




27 18 ,.9 190 49.2 Iv5 
sable 3 huitree va~l ux B 
> 70 1. 
Hetcropsnmia -- 
ac I 35 22 A2 7 0.6 sable fin > 70 7. 
BC2 83 24 SO 7 0 sable fin > 70 x 
Tableau VI : Caractéres granulométriques des sédiments des stations complémentaires 
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3") Les sédiments situés aux environs de 5 m de profondeur 
(BAI, AMI) sont désignés comme "sables" (fraction fine inférieure â 
30 X) ; ils sont pourtant fort différents du "sable" de Tany Kely â 
5 m (TKI) â cause de la présence d'une fraction fine non négligeable 
dans les premiers (6,s et 3,6 X) et d'une fraction très grossière im- 
portante (13,6 et 7,9 X). Les courbes cumulatives sont étalées ; le 
classement est moins bon â cause sans doute de la proximité de la 
"Grande Terre" et de ses alluvions et débris divers. 
L'étendue des intervalles de confiance (médianes par exemple) 
indique une grande variabilité qui traduit la difficulté en ces baies 
proches de la côte, d'échantillonner plusieurs fois le même sédiment 
(changements dans le temps et l'espace). 
Pour les stations complémentaires, le facteur "granulométrie" 
interviendra dans l'examen d'éventuelles corrélations entre "pigments 
photosynthétiques" et "taille des grains" ou "importance du colmatage 
par la fraction fine". Aussi a-t-on indiqué dans le tableau VI quel- 
ques caractères de ces sédiments, souvent assez différents des douze 
sédiments de base de cette étude. 
3. CLIMATOLOGIE DE LA REGION 
Le climat de la région de Nosy-Bé, déjà étudié par différents 
auteurs (SOURNIA, 1968 ; PITON et MAGNIER, 1971, 1972 ; FRONTIER, 
1974 ; LE RESTE, 1977) ne sera pas ici décrit en détail. On rappelle- 
ra seulement les caractères fondamentaux dont la connaissance est in- 
dispensable pour esquisser un cadre des variations biologiques. 
Il y a alternance simple de deux saisons bien définies : une 
saison "frafche et sèche", de début mai â fin octobre (température 
moyenne de l'air en juillet : 24°C ; 0,35 m de pluie en 1969) et une 
saison"chaude et pluvieuse", de début novembre à fin avril (tempéra- 
ture moyenne de l'air en janvier : 27'C ; 1,94 m de pluie en 1969-70). 
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Au .regard des facteurs pouvant conditionner la production 
primaire, cette succèssion est importante pour deux raisons princi- 
pales : 
1') Le climat "tropical humide" engendre des v~#Md htlpOh- 
.&Y@% de .&x né6uRobLtE d'une saison â l'autre, donc de l'ensoleille- 
ment de la région et, en ce qui nous occupe, de la quantité d'énergie 
atteignant journellement la surface de l'eau. 
La figure 4a montre en 1969 et 1970 un schéma simplifié des 
variations saisonnières de la nébulosité observée à la Station météo- 
rologique de Fascène (île de Nosy-Bé). La nébulosité était évaluée en 
Crc;ta6 de 0 (ciel dégagé) 2 8 (ciel couvert)à 3 h, 6 h, 9 h, 12 h, 
15 h et 18 h. J'e n'.ai reporté sur le graphique que la valeur moyenne 
des cinq mesures de jour de 6 h â 18 h. La saison sèche (mai â octo- 
bre) offre le plus grand nombre de jours "clairs" mais le ciel (voir 
juin-juillet) n'est pas toujours bien dégagé. Inversement durant la 
saison des pluies, le ciel n'est pas uniformément nuageux ; le gra- 
phique plus détaillé pour deux mois d'été et deux mois d'hiver montre 
que la nébulosité est, d'un jour à l'autre, très fluctuante sous ces 
climats. 
Les observations faites à Fascène donnent les tendances pour 
la période considérée, mais ne peuvent pas rendre compte des fluctua- 
tions géographiques locales de cette nébulosité. En particulier, en 
saison sèche, le ciel en mer est de façon générale plus dégagé que 
sur les terres où se forment des nuages par condensation. C'est ainsi 
que l'on notera dans l'étude détaillée de l'éclairement des stations 
étudiées (6.), certaines discordances entre les éclairementsmesurés 
en mer et les observations faites â la station météorologique. 
2') Les WeS sont responsables de très importants apports 
d'eau douce. Sur la figure 4b, on trouvera les relevés pluviométri- 
ques mensuels, pour la période étudiée, d'après deux publications de 
PITON, MAGNIER et CITEAU (MAGNIER et PITON, 1972 ; PITON et az., 
1973). 
La fin de l'été austral en 1969 (février) fut beaucoup plus 
humide que l'été 1969-1970, saison qui concerne directement notre 
étude. De même l'hiver austral 1970 fut plus sec que l'hiver 1969 
(mai-juin par exemple). 
Les pluies d'été engendrent en janvier-février les crues des 
fleuves. Pour la région considérée les cours d'eau importants sont : 
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Figure 4 : Climatologie 
a) Nébulosité en 1969 et 1970 
b) Pluviométrie : relevés mensuels au Centre ORSTOM 
de Nosy Bé (d'aprés MAGNIER et PITON 1972 et PITON 
et aZ. 1973). 
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- le fleuve Sambirano (baie d'Ampasindava, Tany Kely) ; 
- les rivières Ifasy et Ambazoana (baie d'Ambaro). 
Plus tôt dans la saison, on note l'augmentation du débit des 
petites rivières de Nosy-Bé (impact sur les stations LO et NO). Ces 
crues, suivant de très près le début de la saison des pluies (PITON 
et MAGNIER, 1971, 1972),provoquent des courants d'eau douce (4 à 
6 cm.~-1) porteurs d'éléments terrigènes qui peuvent avoir au moins 
trois types d'influente sur les populations microphytiques : 
- modifications granulométriques des sédiments, augmentation 
de la fraction fine ; 
- apports de sels minéraux (anions azotés en particulier) de 
décembre à avril, et diminution des teneurs en oxygène dissous par 
accroissement des processus d'oxydation, surtout au niveau du fond 
(PITON et MAGNIER, 1972) ; 
- augmentation de la turbidité de l'eau à l'embouchure des 
rivières donc diminution de l'éclairement sous l'eau. 
A l'inverse, la période d'étiage en septembre et octobre, 
correspond à une "clarification" de l'eau, une sursaturation en oxy- 
gène, un appauvrissement en sels nutritifs et une stabilisation de 
la granulométrie. 
4. CONDITIONS HYDROLOGIQUES 
Les éléments indispensables à la compréhension du système hy- 
droclimatique tropical de la région ont été étudiés et décrits par 
l'équipe d'océanographes physiciens du Centre O.R.S.T.O.M. de Nosy- 
Bé : citons notamment pour les baies d'Ambaro et d'kapasindava, PITON 
et al., 1969 a et b ; MAGNIER et aZ., 1970 ; PITON et MAGNIER, 1970 ; 
MAGNIER et PITON, 1971, et les articles de synthèse sur ces régions, 
PITON et MAGNIER, 1971 ; MAGNIER et PITON, 1972 ; PITON et al., 1973. 
Pour compléter ces informations, dans certains cas, des 
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prélèvements d'eau de mer effectués à l'aide de bouteilles d'hydrolo- 
gie de type Van Dorn manipulées en plongée au niveau du fond, ont été 
analysés au laboratoire de chimie du Centre. Les petites fluctuations 
dues à la marée sont rendues négligeables par l'abondance des mesures 
(PITON et MAGNIER, 1971). 
L'ensemble des résultats m'a permis de réaliser les courbes 
des variations saisonnières des températures et des salinités de 
l'eau aux profondeurs étudiées (Fig. 5) et les diagrammes TS pour 
trois stations de Tany Kely : à 5 m, 15 m et 23 m (Fig. 6). 
Les variations saisonnières en 1969 et 1970 de la température 
et de la salinité des eaux montrent une concordance entre la succes- 
sion des deux saisons climatiques et celle des deux saisons hydrolo- 
giques avec un retard de quelques semaines de l'augmentation de la 
température de l'eau par rapport à celle de l'air et de l'abaissement 
de la salinité par rapport au début des pluies. 
4.1. TEMPRIUTUREDESEAUX 
Les résultats essentiels sont : 
+ en sainon bêche (mai à octobre = hiver) 
- températures en baisse jusqu'en août : de 29'C en mai à 
26°C en août pour les stations de 5 m, de 28'C à 26°C pour 
les stations de 23-25 m ; 
- hausse des températures à partir d'octobre ; 
- en août 1970, climat plus sec correspondant à des températu- 
res de l'eau plus basses qu'en 1969 (25'C) ; 
- peu de différence de température entre les diverses profon- 
deurs (homogénéisation en août). 
+ en ba&on hukck (novembre à avril = été) 
- températures en hausse jusqu'à 3O'C (janvier-avril) ; 
- grandes variations durant ces 6 mois ; 
- différences de températures entre les diverses profondeurs 
beaucoup plus marquées et plus stables à l'échelle de la 
saison ; 
- oscillation des températures aux stations de 5 m entre 








0 5t.llons compl*msnt.lr*. 
- 6m 
.-__-_.___.. 15 m 
._-_--. 23 Ill 
. . . . 36 m 
Figure 5 : Variations saisonnières de la température et de la salinité au niveau du fond (Les dates 
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Figure 6 : Diagrammes TS des trois premiéres stations de Tany Kely 
(5 m, 15 m, 23 m) 
._. : 4. 1969 A 4. 1970 
o-o : 4. 1970 à 8. 1970 
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28'C (stratification). 
Sur la figure 5 on a reporté les valeurs des températures iso- 
lées observées aux stations où les variations saisonnières n'ont pas 
été suivies. 
4.2. SALINITE 
Les variations de la salinité des eaux, évidemment très liées 
aux apports d'eau douce, suivent le schéma classique suivant : 
+ en saison nèche 
- augmentation des taux jusqu'à 35, 2 o/aO, et homogénéisa- 
tion : 35 O/eo devient la salinité quasi uniforme aux 
diverses profondeurs de juillet à octobre. 
+ kw baibon lumide. 
- dessalure importante dans les ~LUS faibles profondeurs (de 
35 "/oo en décembre à 33 "/,, en janvier à 5 m) ; 
- différences notables d'une profondeur à l'autre en général 
(stratification) ; 
- dessalure plus faible (de 35 à 34,4 "/,.) aux stations les 
plus profondes (38 m début avril). 
En conclusion, les stations situées à 5 m de profondeur sont 
soumises à des variations beaucoup plus importantes de température 
et de salinité que les stations plus profondes. En effet : 
1') En ce qui concerne les Vahia;tiOnb AU.dOMb&U?A, il ressort 
de la comparaison des diagrammes TS à 5 m, 15 m et 23 m (Fig. 6), que 
les températures peuvent passer à 5 m, de 25°C en saison sèche à 
plus de 30°C en saison humide alors qu'à 15 m, l'écart est de 25°C 
à 29,8'C et à 23 m de 24,8'C à 28,2'C seulement. Les salinités vont 
de 33 à 35,2 "/,, à 5 m ; 33,7 à 35,2 "/., à 15 m et de 34,3 à 
35,2 "loo à 23 m. 
2') Les stations de hauts niveaux sont plus exposées aux 
VaniakiavLs de bhèue mp.&.kde dans le temps et l'espace : pluies 
locales, . .- apports des rrvreres et surtout alternance des marées. Les 
variations du niveau de l'eau jouent à l'évidence un rôle plus impor- 
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tant' à l'échelle des stations de faible profondeur (5 m) dans les 
trois sites principaux+; en saison chaude, on a pu enregistrer des 
températures de 31'C à basse mer si une station se trouve par le jeu 
des marées ramenée de 5 m à 3 m à midi par exemple (BAI décembre). 
PITON et MAGNIER (1971), pour la baie d'Ambaro, soulignent que "le 
gradient vertical de salinité en saison humide peut être de quelques 
unités par mètre surtout par fonds inferieurs à 15 m. Le gradient de 
salinité diminue lorsqu'on s'éloigne de la côte (gradient horizontal 
en surface, gradient au niveau du fond, gradient vertical)". 
4.3.OXYGÈNE DISSOUSEI'SELSNUl'RlTIFS 
Ces paramètres n'ont pas été directement mesurés dans mes 
stations mais leur évolution, décrite dans divers travaux (PITON et 
MAGNIER, 1972 ; MAGNIER et PITON, 1972) pour l'ensemble de la région 
de Nosy-Bé, suit un rythme saisonnier tout aussi caractérisé que ce- 
lui de la température et de la salinité. 
4.3.1. Teneurs en oxygène dissous. 
Les valeurs les plus fortes (supérieures à 4 ml.1 -1 , quelque- 
fois supérieures à 5 ml à 5 m) sont trouvées en saison sèche (hiver) 
lorsqu'il y a sursaturation jusqu'au fond. En saison des pluies (été) 
on observe un minimum de février à avril (parfois inférieur à 2 ml). 
Indépendamment de la saison, les stations de hauts niveaux brassées 
par les vagues sont les plus oxygénées. En toutes saisons et à toutes 
les stations,les valeurs sont plus faibles au voisinage du fond qu'en 
surface. 
SOURNIA (1968) se plaçant au point de vue biologique, évaluait 
l'oxygène dissous de la région de Nosy-Bé en termes de pourcentages 
de saturation. D'après l'auteur "ces teneurs relatives ne montrent 
pas de variations saisonnières mais seulement une notable instabili- 
té estivale". Les pourcentages "sont tout au long de l'année voisins 
de la saturation". 
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4.3.2. Sels nutritifs (seuls sont envisagés les anions azotés). 
L'évolution des concentrations en anions azotés (à l'exclusion 
de l'azote ammoniacal sur lequel je ne possède pas d'informations) est 
inverse de celle de l'oxygène : valeurs très faibles ( ( 0,2 patg.l-l) 
de juin à décembre ; accroissement très rapide dès janvier, à la suite 
des pluies et de la décomposition de la matière organique provenant 
des couches superficielles, jusqu'à des valeurs très fortes surtout 
au niveau du fond ("poches riches en sels minéraux" : jusqu'à Il,4 
patg.l-' en baie d'Ampasindava. MAGNIER et PITON, 1972). 
5. CONDITIONS HYDRODYNAMIQUES, MAREES 
5.1. FLUCTUATIONS TEMPORELLES DE LA CIRCULATION DES EAUX ET DES COURANTS 
La circulation des eaux suivant les saisons a été bien analy- 
sée dans la baie d'Ambaro (PITON et MAGNIER, 1971) et la baie d'Ampa- 
sindava (MAGNIER et PITON, 1972). Les quatre stations (BA) situées à 
l'ouest de la baie d'Ambaro et les quatre stations (AM) à l'ouverture 
ouest de la baie d'Ampasindava, subissent principalement la c.&xL&- 
tien de type "e.Mu&~~e" en naioon humide : "l'eau douce arrivant dans 
l'estuaire dilue une couche supérieure d'eau de mer d'une épaisseur 
constante . . . . (cette couche) s'écoule vers le large en entraînant 
de l'eau sous-jacente qui est remplacée par un C0lJ.M~ .&déiuW 
venant du tige" (PITON et MAGN~ER, 1971). Ce courant de fond, dirigé 
du large vers la côte, est affecté par l'oscillation biquotidienne 
des courants de marée et par les vents qui agissent sur l'eau de sur- 
face ; le courant résultant est assez faible (0,5 à 4,5 cm.s -1 suivant 
la force des vents en surface). Un régime de vents faibles et de 
pluies importantes (saison humide) favorise, par ralentissement des 
courants, l'accumulation des sels nutritifs dans les eaux de fond 
("poches"). 
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La saison sèche est marquée par l'homogénéisation des couches 
d'eau et la répartition uniforme des sels nutritifs accumulés au fond 
durant le "régime estuaire". 
Les stations de Tany Kely semblent un peu à l'kcart de ce ré- 
gime d'autant plus que la circulation en baie d'Ampasindava, la plus 
proche de TK, se fait suivant la ligne du talweg qui s'éloigne de 
Tany Kely vers l'ouest et concerne bien davantage les quatre stations 
de la pointe d'Anjanozano (AM). Il est probable que pour les stakons 
TK.de 15 à 38 m, les conditions hydrodynamiques sont plus calmes 
- aux périodes de grandes marées près - que celles des radiales AM 
et BA. (Ceci n'est qu'une appréciation fondée sur des observations 
en plongée et non sur des mesures). 
5.2. hMRBES 
Le phénomène des marées joue, dans les stations les plus pro- 
ches de la côte, donc ici les moins profondes, un rôle très important. 
Son implication dans les edd& hy&odynatttkpti (turbulence de l'eau, 
sédimentologie, transport des éléments nécessaires à la photosynthèse 
- CO22 sels nutritifs -, composition qualitative des peuplements 
microphytiques adaptés à ces conditions hydrodynamiques) et dans 
~'é&.&~emmeti (épaisseur de la couche d'eau, décalage par rapport 
à la succession des nuits et des jours, inhibition par excès de lu- 
mière), en font un facteur capital mais si complexe que son rôle est 
difficile à quantifier et à intégrer dans les corrélations avec les 
autres paramètres. 
A Nosy-Bé, les marées sont de type semi-diurne avec inégalité 
des ondes quotidiennes. Le niveau moyen de la mer (par rapport au 0 
des cartes) est de 2,22 m. 
Au cours des années 1969 et 1970 (Fig. 7), les plus grandes 
marées ont eu lieu durant les trois périodes suivantes : 
1 - mars,avril, début mai 1969 : amplitude moyenne de la 
marée, aux vives-eaux de cinq cycles successifs de 14 
à 15 jours : 3,85 m. 
2 - fin août, septembre, octobre 1969 : amplitude moyenne : 
3,82 m. 
3 - février, mars, avril 1970 : amplitude moyenne : 3,88 m. 












supérieure (jusqu'à 4,2 m) à celles de 1969 (Fig. 7 ligne tiretée). 
En mortes-eaux des périodes de grandes marées, l'amplitude 
(ligne pointillée) se réduit à 0,2 ou 0,3 m. Pendant les faibles ma- 
rées (juin, juillet, août et novembre, décembre, janvier), les ampli- 
tudes sont de 3 m environ en vives-eaux et de 1 m environ en mortes- 
eaux. 
Les mesures de production primaire ("incubations") ayant été 
faites <n situ durant les matinées, entre 6 h et midi vrai, il est 
important de savoir à quel moment de l'oscillation de la marée se 
situe cette période d'incubation. 
Le tableau VII groupe les 44 matinées d'étude de la production 
primaire en six catégories différentes suivant l'état de la marée au 
lever du jour : 
1 - Dans les deux premiers cas, la mer est basse en fin de 
matinée. Il se trouve donc que 24 sorties sur 44 ont eu 
lieu au cours de marées descendantes en vives-eaux ou 
assimilées. Le mois de janvier d'une part et les mois 
de juillet-août-septembre d'autre part ne sont pas repré- 
sentés. Dans ces 24 CLU, ~'@dAAUh d’m é.Xkt ~~VL!.JHCL& 
a.ta env.ihons de. midi. 
2 - !&U.??l~ AO&hA en mortes-eaux ont lieu alors que la mer 
est @!tine a~( nu%k~ de .k maCnée (juillet-août et jan- 
vier). 
3- La marée montante le matin concerne seulement cinq sor- 
ties en mortes-eaux (juin-juillet-août). 
Dans ces 5 ea6 A&l&?Jneti, L'@xx&AW~ d'eau EL& max.ikntie 
àti. 
4- La bah&? men (~1. tni%ku de J!.a maünée intéresse II AOhti@A; 
mars, mai, octobre, novembre et décembre ne sont pas re- 
présentés dans cette catégorie. 
L'évolution de l'épaisseur d'eau, en parallèle ou en opposi- 
tion avec l'éclairement du jour m'a paru , jusqu'à présent assez dif- 
ficile à quantifier pour servir à l'étude de corrélations avec la 
production primaire. Pourtant l'importance de ce phénomène sur 
l'éclairement du fond est incontestable. Dans les stations situées 
à 5 m (isobathes de la carte marine) la profondeur effective pouvait 
varier suivant l'état de la mer entre 3 et 7 m . 
En ce qui concerne le seul facteur "lumière", j'ai tenté 
d'atténuer les imprécisions sur la profondeur réelle en effectuant 
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6 8 10 12 
21 - 03 - 69 9 - 12 - 69 5 - os - 70 
19 - 04 - 69 23 - 12 - 69 6 - os - 70 
2 - os - 69 6 - 02 - 70 4 - 06 - 70 
II - II - 69 20 - 02 - 70 S-06-70 
12 - II - 69 2, - 04 - 70 6 - 06 - 70 
13 - II - 69 24 - 04 - 70 
8 - 04 - 69 II - 03 - 70 
20 - OS - 69 12 - 03 - 70 
16 - 10 - 69 
14-11-69 
13 - 12 - 69 
23 - 07 - 69 
5 - 08 - 69 
15 - 0, - 70 
II - 08 - 70 
I? - 08 - 70 
25 - 06 - 69 
9 - 07 - 69 
29 - 06 - 70 
28 - 07 - 70 
II - 06 - 69 17 - 02 - 70 3 - 06 - 70 
26 - 08 - 69 3 - 04 - 70 , - 07 - 70 
23 - 09 - 69 I - 06 - 70 
6 - 01 - 70 2 - 06 - 70 
3 - 02 - 70 
Tableau VII : Classification des journées d'étude de 
la production primaire en fonction de la marée 
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6. CONDITIONS D’ECLAIREMENT 
L'étude de l'énergie lumineuse atteignant, après la traversée 
d'une couche d'eau de mer, un biotope au sein duquel se développent 
des organismes photosynthétiques, est à la fois capitale et très 
complexe. 
Le problème du rayonnement solaire étudié sous l'aspect de 
sa pénétration dans les océans a fait l'objet de travaux détaillés 
et parfois concertés de la part de spécialistes (ANONYME 1969 ; 
UNESCO- Groupe de travail no 15). Les mises au point récentes de 
JERLOV (1968), JERLOV et STEEMANN NIELSEN (1974), IVANOFF (1975) 
incitent à l'utilisation d'appareils de mesure de plus en plus précis 
dans leur objet : variations spectrales de l'éclairement en fonction 
de la profondeur (bathyirradiancemètres) ; éclairement énergétique 
dans une bande spectrale plus large (thermopiles) ; mesure du flux 
de photons par unité de surface (quantamètres). Ces appareils sont 
donc à objectif de plus en plus précis mais aussi à utilisation de 
plus en plus complexe, souvent encombrants, non commercialisés en 
série et enfin, ils donnent en général des résultats assez difficiles 
à interpréter (Rapport ANONYME 1970, A.F.E.D.E.S.). 
Dans ce chapitre seront exposés les résultats de mesures 
d'énergie lumineuse effectuées en 1969 et 1970 à l'aide d'un matériel 
artisanal dans le but de rechercher dans les variations de ce facteur 
une éventuelle explication aux variations de la production primaire. 
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6.1. ïl@J33ODOl.OGIE 
6.1.1. Cellule photo-électrique utilisée 
Des mesures de la lumière incidente hors de l'eau et sous 
l'eau ont été faites à l'aide d'une cellule photo-électrique à couche 
d'arrêt au sulfure de cadmium (Gossen, type Lunasix) : 
Une coupole en verre dépoli permet d'intégrer la lumière reçue 
par une surface plane, parallèle au plan de mesure, dirigée vers le 
haut. La cellule était fixée dans une bofte étanche en Plexiglas, le 
changement d'échelles était réalisé à l'aide d'un levier commandé de 
l'extérieur de la boîte*. 
Bien que le Plexiglas ne paraisse modifier en rien la trans- 
mission de la lumière (WETZEL, 1964 et expériences personnelles), 
j'ai jugé préférable d'effectuer les mesures hors de l'eau également 
au travers du Plexiglas. 
L'évaluation porte donc sur l'énergie incidente parvenant à la 
surface de la mer ou sur le fond, réduite à la fraction mesurable avec 
cette cellule : sa courbe de sensibilité spectrale (fournie par le 
constructeur, Fig. 8) s'étend entre les longueurs d'onde de 450 à 
750 nm avec un plateau (90 W) entre 510 et 630 rua et un maximum entre 
510 et 530 nm. Cette cellule a donc une sensibilité assez peu étendue; 
l'absence de sensibilité au voisinage de 430 nm, région d'absorption 
de plusieurs pigments photosynthétiques nous le verrons, est particu- 
liêrement regrettable. De plus, on n'obtient pas d'indication sur la 
qualité spectrale de la lumière. Enfin, en l'absence d'appareil enre- 
gistreur, je n'ai pu réaliser que des mesures instantanées. 
6.1.2. Expression des résultats 
Les graduations de l'appareil correspondent à des valeurs en 
lux de l'éclairement incident. La transformation des lux en unités 
* Je tiens ici à remercier Mr M. HENTSCHEL, chercheur de l'Université 
de Berlin qui, lors d'une mission à Nosy-Bé en 1969, a bien voulu me 
céder la bo^rte étanche de sa fabrication sans laquelle aucune mesure 
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Figure 8 : Courbe de sensibilité spectrale de la cellule 
'Lunasix" (Gossen) 
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énergétiques est un sujet de controverse. "Le problemc des conver- 
sions possibles est assez embrouillé" note TRAVERS (1971) qui donne 
d'abondantes références. 
Compte tenu de la bande spectrale "couverte" par la cellule 
en question, j'ai adopté l'équivalence suivante utilisée par mes 
prédécesseurs : 
1 lux cz 0,586. IO-' 
-2 -1 cal. cm .min 
issue des données de STRICRLAND (1958) pour “khe vi.Ab&e hange 06 
noon &.m @UA nkg figkt ( x = 3800-7200 A)", intervalle qui compor- 
te, rappelons-le, les radiations reconnues comme utiles pour la pho- 
tosynthèse". 
STRICRLAND (1958, Tabl. 1, p. 458) indique, par rapport à 
l'énergie radiante totale reçue entre 350 et 750 nm par une surface 
perpendiculaire aux rayons solaires, la proportion correspondant à 
chacune des 40 bandes de 10 nm formant cet intervalle. Entre 510 et 
630 nm (rendement optimal de la cellule), on mesure environ 36 % de 
ce total et entre 450 et 750 nm (limites de la cellule), je devrais 
mesurer 86 % de l'énergie radiante entre 350 et 750 nm, cette bande 
étant elle-même une fraction (0,53 d'après STRICRLAND) de l'énergie 
totale mesurable par un pyrhéliomètre (300 à 2200 nm). Donc entre 
450 et 750 nm, une bonne mesure représenterait 43 % environ de la 
radiation incidente totale. 
Malgré ces informations , je n'ai pas appliqué à mes mesures une 
correction systématique car la lumière captée sur le fond traverse 
éventuellement des nuages puis l'épaisseur d'eau, et sa qualité 
spectrale se trouve modifiée de façon variable d'un moment à l'au- 
tre. De plus, une telle correction serait illusoire au regard de 
l'imprécision (sensibilité, fidélité) même de la cellule. Nous re- 
tiendrons seulement que les résultats obtenus sont toujours sous- 
estimés. 
* L'unité légale et internationale d'énergie est le ~OU& 
4,1855 joules ou 4,1855. 107 ergs. 
: 1 cal.g= 
Ces unités (joule et erg) quoique 
recommandées, sont encore peu utilisées dans le domaine de l'énergie 
lumineuse. 
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A- Par des mesures effectuées dans l'air, perpendiculaire- 
ment aux rayons, au voisinage immédiat des stations, tous les quarts 
d'heure environ, j' ai obtenu des courbes de l'éclairement incident 
(Fig.10, a, b, c, d, e) parvenant à la surface de la mer au cours 
des périodes d'expérience (entre le lever du soleil et midi vrai 
. .# dans la maJorlte des cas, q uelquefois pendant la journée entière, 
une fois entre midi vrai et le coucher du soleil). 
Après intégration des surfaces définies Par les graphes en 
ordonnées arithmétiques, j'obtiens l'évaluation de l'éclairement en 
-2 cal. cm par demi-journée (chiffre encadré. Fig. 10). 
B - Par des mesures effectuées en plongée sur les fonds où 
étaient déposés les flacons d'incubation (production primaire), ou 
faites quelquefois au sein de l'eau, on obtient des graphes représen- 
tant la pénétration de la lumière dans l'eau jusqu'à la surface du 
sédiment étudié. J'ai traduit les résultats par deux types de gra- 
phes : 
1") Enehgie .llumivteuse. n surface et aux diverses profondeurs 
en cd. cm -2 -7 .tnin à un instant donné : midi vrai (Fig. 13) ou par- 
fois à d'autres moments de la journée (Fig. II). 
2’) Tnan&d.don de. L'énergie &.&ncune, en poticevukge de 
L'éne,4g& de. nuk6ace à un instant donné : en général à midi vrai 
(Fig. 14), parfois à d'autres moments de la journée (Fig. 12 et 
14B). 
Les trois variables : 
- énergie incidente à la surface de la mer pendant la période 
d'incubation (en C?L&. cm -T 0,s j-l1 ; 
- énergie parvenant dans le lieu considéré aux environs de 
-2 midi vrai (en c&. CJTI . min-') ; 
- proportion de l'énergie incidente superficielle transmise 
au fond aux environs de midi vrai (en %>, ont été utilisées pour 
l'étude d'éventuelles corrélations entre l'éclairement et la produc- 
tion primaire exprimée par la moyenne horaire de la matinée d'expé- 
rience. 
Notons, pour terminer, que la valeur exacte du midi vrai 
(Fig. 10, chiffre souligné) était calculée à l'avance d'après un 
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graphique établi à partir des Ephémérides Nautiques. La 'demi- 
journée' d'expérience était ainsi définie comme la période comprise 
entre le lever du soleil et le midi vrai. 
6.2. RESULTATS 
6.2.1. Energie incidente 
6.2.1.1. Energie incidente instantanée. 
La succession des courbes d'éclairement obtenues durant les 
demi-journées d'expérience est donnée dans la figure 10 (a, b, c, d, 
e> . L'énergie lumineuse pour un jour donné est en général maximale 
aux environs de midi vrai. J'ai indiqué en haut de l'axe des ordon- 
nées (log), les valeurs en cal.cm -2 -1 .min mesurées à midi vrai d'une 
part, et au moment du maximum atteint s'il ne se situe pas à midi, 
d'autre part. Les maxima observés ont été une "pointe" de 1,03 cal. 
-2 -1 cm .min à 12 h le 5.5.1970 (IOC) au terme d'une matinée nuageuse, 
et la valeur de 0,79 -2 -1 cal.cm .min à 12 h 45 le 13.12.1969 (lob) au 
terme d'une matinée très claire dès 7 h du matin. 
Pour les valeurs observées au voisinage de midi vrai, on cons- 
tate, à quelques exceptions près, que l'énergie lumineuse varie entre 
0,20 et 0,32 cal.cm -2 -1 .min de janvier à juin (saison des pluies) et 
de 0,45 à 0,65 cal.cm -2 -1 .min de juillet à décembre (saison sèche et 
début des pluies). Cette observation a son importance, du fait que 
les incubations, lors des mesures de production primaire ont toutes 
chances d'être grandement tributaires des detnièh&A heutr&A d’t~AoL&- 
&JYW& de la matinée, l'incubation se terminant à midi. 
6.2.1.2. Energie incidente journalière ; variations saisonnières. 
Dans les quelques cas où j'ai poursuivi les observations du- 
rant une journée entière (Fig. 10 b, d), j'ai remarqué que l'éclaire- 
ment total des après-midi différait assez peu de celui des matinées 
(12-69, 6-70). De multiples observations non chiffrées confirmaient 
cette similitude. Remarquons aussi que la longueur du jour varie très 
peu : le lever du jour a lieu aux environs de 5 h 30, un peu plus tôt 
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en été, un peu plus tard en hiver ; de même, il est bien connu que, 
sous ces latitudes (13'5), la chute du jour se produit assez brutale- 
ment vers 18 h. 
Dans les calculs ultérieurs j'ai adopté la variable :, énergie 
reçue en cal.cm -2.0,ij -' ( va eurs 1 encadrées au milieu des graphiques, 
Fig. 10) mais dans ce paragraphe, ces valeurs, bien que fragmentaires, 
ont été multipliées par deux pour être comparées aux données de divers 
auteurs sur k!'éceainemeti joUn&ti à des latitudes voisines tout au 
long de l'année. 
A ce sujet, les mises au point récentes de TRAVERS (1971 a), 
BOUGIS (1974), IVANOFF (1975), font toujours référence à l'article 
bien connu de KIMBALL (1928) et à quelques rares auteurs plus récents, 
dans le domaine des mesures disponibles. Au sujet de calculs éventuels, 
TRAVERS (1971 a) préconise l'utilisation des formules de MOSBY (1932) 
ou de BLACK (1956). 
J'ai représenté (Fig. 9) les variations, en fonction du mois 
de l'année, de l'éclairement solaire par ciel clair au niveau de la 
surface terrestre (ou marine) aux latitudes les plus voisines de 
-2 13OS (cal.cm .jour -1 ). 
Les courbes 1 (IO'S) et 2 (20°S, courbes accompagnées de quel- 
ques données relatives à Tananarive, 18'5O'S) correspondent au 'rayon- 
nement solaire direct et diffusé en l'absence de nuages' d'après les 
valeurs de KIMBALL (1928). 
La courbe 3 représente, à 15"s "l'éclairement solaire maximal 
par temps clair' pour les divers mois de l'année d'après les 'obser- 
vations de 70 stations d'actinométrie' de BERLIAND (1960). 
Ces trois courbes, sensiblement identiques, concernent des 
ciels parfaitement dégagés. 
Pour évaluer l'éclairement réel E, diverses formules sont 
applicables à condition de conna'itre la nébulosité moyenne N, cotée 
de 0 à 1 et l'éclairement par ciel clair E,. On a par exemple : 
Ë = Ë, (1 - 0,71 ïQ KIMBALL 1928 
Ë=Ëo (1 - (a + 0,38 !?) g) BERLIAND 1960 
où a est un coefficient variable entre 0,35 et 0,41 selon la latitude 
Ë = Ë, (1 - 0,52 ï+3) MATSUIKE 1970 in IVANOFF 1975 
KIMBALL ayant établi des tables pour les diverses latitudes, j'ai re- 
porté sur une quatrième courbe (4) les vc&wr/~ mo~cnnti de L'Ére- 
ment no,tT.ahe jotititi au niveau de .t.a nuhbace t~edkrre, compte ahu 
de .&z n&buRohZ à 10°S. On voit que le maximum d'énergie reçu en fait 
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Figure 9 : Vakiations mensuelles de Z'éclairement reçu à la surface 
de la mer. 
Courbes 1 et 2 et Tananarive 1 : "Rayonnement solaire 
direct et diffusé en l'absence de nuages" d'apxès les 
valeurs de KIMBALL (1928). 
Courbe 3 : "éclairement solaire maximal par temps clair" 
d'après les valeurs de BERLIAND (1960). 
Courbe 4 et Tananarive 2 : "rayonnement solaire compte- 
tenu de la nébulosité" d'après KIMBALL (1928). 
Courbe 5 : Valeurs de la courbe 4 réduites de moitié 
pour tenir compte des longueurs d'onde réellement 
mesurées. 
Cercles blanc isolés : valeurs mesurges à Nosy Bé. 
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Figure 10 (a, br c, 2, a) : Eclairement incident mesuré hors de 
I'eau à Nosy Be lors des journées d'étude de la production 
primaire. 
Chiffre souligné : midi vrai 
Chiffre encadré : énergie radiante en ~al.crn-~ par demi- 
journée. 
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fortement atténué par les nuages (courbe 4). 
Cependant, les valeurs restent plus fortes qu'en juin et 
juillet. 
Pour comparer ces informations avec mes propres mesure5, il 
reste à tenir compte du fait que l'énergie rayonnée par le soleil 
correspond à des radiations comprises entre 300 et 5000 nm environ 
alors que les lectures effectuées sur la cellule ont été converties, 
nous l'avons vu, en tenant compte des seules radiations comprises 
approximativement entre 450 et 750 nm qui représentent environ 50 % 
de l'énergie totale rayonnée (38 à 50 %' suivant la distancè zénithale 
STRICKLAND 1958). 
J'ai donc reporté sur une cinquième courbe, les valeurs éner- 
gétiques de la quatrième, réduites de moitié (pointillés). Les points 
isolés sont les valeurs observées à Nosy-Bé : elles paraissent en 
juillet, août, septembre et octobre (saison sèche, faible nébulosité 
, cf. Fig. 4) assez cohérentes avec les valeurs de la courbe 5, et très 
inférieures à ces valeurs en novembre, janvier, février, mars (saison 
des pluies) ce qui semblerait indiquer que la nébulosité était plus 
forte à Nosy-Bé qu'en moyenne à 10's. Les valeurs de décembre et juin, 
supérieures à cette moyenne, sont à souligner dès â présent. 
Moyennes, oh&eA ck gkandeuh, compa,taAoti : 
Les douze valeurs de KIMBALL (divisées par 2, courbe 5 de la 
-2 figure 9) conduisent à une moyenne annuelle de 213 cal.cm .jour -1 . 
-2 La moyenne de mes 34 observations est de 156 cal.cm .jour -' (161 si 
l'on fait auparavant des moyennes mensuelles pondérées). Malgré les 
réajustements, il semble donc qu'il subsiste une sous-estimation 
systématique en relation probable avec les imperfections de la cel- 
lule. 
La relative concordance des résultats paraft cependant assez 
remarquable, car on doit aussi conserver à l'esprit que les données 
de KIMBALL ne sont que des moyennes obtenues dans des stations situées 
à 10's entre 72 et 171OE. 
Il reste à souligner deux phénomènes connus sous ces latitu- 
des (cf. SOURNIA, 1969). 
1") Les va&uhb de i!'éceainemevLt jo#~tiet~ heçu en ~ZOL&A 
bai.bon en zone &~o~.ka.& ne. bord paA kh& &kvv&eS par rapport à 
celles qui peuvent être atteLntes en été par exemple à 36ON et 6"W 
(N-W du Maroc) compte tenu des nuages : en ce point par exemple, en 
mai-juin-juillet-août, les valeurs sont égales ou supérieures à 500, 
atteignant 538 -2 cal.cm .jour -1 en juillet (moyenne annuelle 186 cal. 
-2 
.jour -1 cm pour 50 % de l'énergie rec;ue). Les maxima mondiaux sont 
observés en été austral (compte tenu de la nébulosité) dans l'Océan 
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-2 
Indien au N-W de l'Australie à 20'5, 114-122°E : 712 cal.cm -jour 
-1 
en novembre. 
Dans cette région privilégiée, on observe la valeur minimale 
en juin avec encore 405 -2 cal.cm .jour -' (moyenne annuelle 270 cal. 
-2 cm .jour -1 pour 50 % de l'énergie reçue). 
2') L&b v&onb bd.bonn&eh de L'énehgk? reçue boti peu 
-2 
h~p~nkati~ (oscillations autour de 420 cal.cm .jour -'> pwl ILcLppoftt 
aux tLégionb keJnp&Eti ti po.lLaimA. 
Ainsi nous avons une variation d'un jour de novembre (13.11. 
-2 1969) à l'autre (14.11.69) de 106 à 166 cal.cm , aussi importante 
que celle que l'on observe entre une valeur d'hiver (114 en juillet) 
et une valeur d'été (159 en février par exemple). De même, malgré 
une pluviosité très différente en novembre et juin, on observe une 
-2 moyenne de 66 cal.cm pour quatre matinées en novembre 1969 et 59 
-2 cal.cm pour cinq matinées en juin 1970. 
6.2.2. Transmission de l'énergie lumineuse jusqu'au fond. 
6.2.2.1. Aspects quantitatifs de la transmission de l'énergie lumineuse 
Représenter par un graphique la transmission de l'énergie lumi- 
neuse jusqu'au fond en vc&%hA Mk.&h -2 (cal.cm .min-*) peut donner 
une indication sur les possibilités de photosynthèse en tel ou tel 
fond, à condition de connaître les exigences énergétiques des végé- 
taux concernés. 
En v~~WLA &?..h%~ti (pourcentage de l'énergie de surface) 
une nouvelle courbe représentera le résultat de l'influence conjuguée 
de la transparence de l'eau (liée aux propriétés absorbantes et diffu- 
santes du milieu) et de la réflexion des rayons en surface (liée à 
l'inclinaison de ces rayons incidents). 
A- Variations de la pénétration lumineuse au cours de la 
journée et ses fluctuations saisonnières. 
a) Quantité d'énergie lumineuse parvenant au fond. 
J'ai représenté sur la figure 11 la pénétration lumineuse au 
voisinage de Tany Kely, en quelques instants de la journée, pour qua- 
tre jours choisis dans des saisons différentes (A, B, C, D). En -E-, 
on a rassemblé les résultats pour esquisser un schéma des variations 
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Figure 11 : Pénétration de l'énergie lumineuse : 
E : Variations horaires de l'éclairement en surface 
(trait discontinu) et à 23 m (trait continu) 
aux différentes dates. 
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horaires de l'éclairement en'surface et à 23 m aux quatre dates diffé- 
rentes. 
1") En suivant les graphes de début de matinée (7 h), de midi, 
et de fin de journée (16-17 h), on constate évidemment.que la quanti- 
té d'énergie reçue dans.la journée sur le fond varie sensiblement 
d'une date à l'autre.; en se référant à une même pha&ndeuh -23 m est 
repérable sur les 4 exemples-, et si l'on admet une certaine symétrie 
entre matin et après-midi, on note que ces fonds de 23 m, considérés 
lors des deux journées d'août 1969 et février 1970 (B et D, ou E) 
reçoivent des quantités d'énergie comparables : de 0,002 cal.cm-2.min-1 
le matin et le soir, à 0,025 environ à midi ; les quantités reçues en 
surface en février sont plus fortes qu'en août mais la transmission 
est moins bonne. 
Le 9.12.69 (Il A et E), extrême fin de la saison sèche, les 
valeurs d'énergie à 23 m se déplacent vers des quantités plus impor- 
tantes : de 0,0075 à 7 h à 0,048 cal.cmF2.min-l à midi, alors que 
l'éclairement en surface est relativement faible (0,38). 
En juin (11 C et E), fin de la saison des pluies et époque 
oii le rayonnement incident est diminué et la nébulosité locale encore 
importante, comme en témoignent les faibles énergies mesurées en sur- 
face, l'intervalle est de 0,0005 à 0,009 cal.cm'-2.min'l à 23 m. 
Ainsi les conditions de transmission de l'énergie lumineuse, 
variables suivant les saisons, ont une importance prépondérante par 
rapport aux variations saisonnières de l'éclairement de surface pro- 
prement dites. 
2") L'observation des différents graphes de la figure 11 à 
partir d'une éneagii? de hti@ce dovznée confirme ces remarques saison- 
nières et peut nous renseigner sur les possibilités de photosynthèse 
à condition de connaître certains seuils. 
Enehgie de comptx&zZLon, énekgie op-tbmlk : 
Bien que ces expressions soient assez ambigües - doit-on consi- 
dérer des valeurs moyennes pour un intervalle de temps donné ou des va- 
leurs instantanées ? - il.convient d'essayer de donner quelques "valeurs 
repères" puisées dans la bibliographie. 
De tels repères ont été indiqués très tôt par les travaux de 
JENRIN (1937) sur une culture de la diatomée planctonique Coscinodis- 
eus exeentricus replacée in.si-tu dans la Manche. Vers 45 m, JENRIN ob- 
servait en 1936 une.valeur de l'énergie de compensation de 0,002 cal. 
cm '2.min-1 (0,s % de l'énergie de surface, moyenne journalière). En 
1949, RILEY et al. proposent de fixer la profondeur de compensation 
au niveau où parviennent 0,0015 cal.cmw2.min-1 (moyenne journalière). 
RYTHER (1956) à Rhode Island situe la photosynthèse maximale de diver- 
ses diatomées entre les niveaux énergétiques de 0,07 et 0,16 cal.cms2. 
min-l. Ses travaux sont suivis de ceux de STEEMANN NIELSEN et HANSEN 
(1959, 1961) dans les eaux danoises et sur du phytoplancton arctique. 
Les travaux sur le phytoplancton se multiplient tandis que 
dans le domaine benthique, les données sur les exigences énergétiques 
des microphytes restent actuellement encore assez fragmentaires. 
MARE (1942) ajoute ses propres observations à celles de POOLE 
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et ATKINNS (1929) pour la région de Plymouth où, à 70 m sur un fond 
sableux, une petite espèce de Cocconeis prolifère, alors qu'entre 
mars et mai, l'énergie au fond passe de 0,016 à 0,12 % de l'énergie 
de surface seulement. MARE suggère que les diatomées benthiques ont 
un "point de compensation' plus faible que celui des espèces plancto- 
niques. 
Les travaux de TAYLOR et PALMER (1963), TAYLOR (1964), TAYLOR 
et GEBELEIN (1964, 1966) sur quelques diatomées récoltées par migra- 
tion sur des tissus dans des sables intertidaux de la côte N-E des 
Etats-Unis et placées ensuite dans des flacons d'incubation en présen- 
ce de lumière solaire filtrée par diverses 
mettent de dégager la valeur de 0,2 -gc;:~ cal.cm ;Ed;ag:f;y; ,Y=;- 
gie optimale pour les espèces présentes ; à 0,0125 cal.cm-2.min-1, les 
diatomées réaliseraient déjà 35 % de leur “capaGté maxima& de phdo- 
h yvvthëw’ . 
Si l'on tente de comparer des mesures assez différentes (va- 
leurs en lux obtenues par mesure des seules radiations vertes conver- 
ties ici en calories d'après STICKLAND, 1958) on peut donner la valeur 
de 0,CYB cal.cnÏ2.min'1 obtenue par GARGAS (1971) comme intensité opti- 
male de microphytes benthiques d'une baie des eaux danoises observées 
en CUhtUhQ. GARGAS montre l'adaptation de ces organismes aux faibles 
éclairements : énergie optimale à 0,3 m : 0,18 cal.cm-2.min-1 en juin ; 
0,0058 en décembre ; à 8 m : 0,04 en juin ; 0,006 en octobre. Il n'y 
aurait pas d'inhibition pour de fortes intensités lumineuses. 
CADEE et HBGEMAN (1974), ayant immergé des populations micro- 
phytiques de flaques intertidales à différentes profondeurs, à midi, 
en juin dans la mer de Wadden (Pays-Bas), trouvent une production 
primaire maximale à 0,2 cal.cm-2.min-1. Cette production devient 10 
fois plus faible lorsque la valeur de l'éclairement atteint 1 cal. 
cm-2.min-1. 
Enfin COLIJN et VAN BDURT (1975), à partir d'une culture d'- 
Amphiprora aZata et d'une population plurispécifique colonisant un 
certain type de sable, évaluent le taux de photosynthèse en lumière 
5aturante (mesures en lux transformées). Le mélange d'es 
3 
èces atteint 
le taux de photosynthèse maximal à environ 0,058 cal.cm .min-1. 
Dès 1958, STRICKLAND préconisait d'admettre que "la croissance 
maximale d'une population plurispécifique de phytoplancton peut être 
attendue quand l'énergie radiante est à un niveau proche de 0,15 lang- 
ley.min-* (=cal.cm-2.minO1) avec une inhibition significative dès que 
l'intensité atteint ou dépasse 0,s langley.min-1". 
Devant la diversité des résultats obtenus dans le domaine 
benthique, j e préfère provisoirement étudier dans les figures, la po- 
sition de la ~&XL% fulpèhe 0,15 d!.cm-2.mk~, valeur qui paraît mo- 
dérée et justifiée. 
En combinant les indications portées sur les figures 10 et 11 
et en extrapolant - sans grands risques d'erreur - à certaines jour- 
nées entières, on pourra dire que l'énergie de 0,15 -2 -1 cal.cm .min 
a pu être reçue progressivement durant six heures environ le 5.8.69 
(11 B et 10 a) sur les fonds de 0 à 8 m, cette quantité parvenant à 
8 m aux environs de midi. Le 9.12.69 (Il A et 10 b), la limite à midi 
est repoussée jusqu'à 14 m de profondeur, la durée est portée à 8 heu- 
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res au moins (entre 8 et 16 h). Le 20.2.70 (II D et 10 c) la valeur 
0,15 est atteinte en surface dès 7 h, se trouve à midi à 10 m et à 
nouveau en surface vers 16 h, soit une durée de 9 heures environ. 
Lors des journées de juin 1970, la période d'éclairement à 0,15 cal. 
-2 -1 cm .min reste comprise entre 7 et 8 heures, mais l'extension ver- 
ticale des fonds atteints est très diminuée (2 à 3 m à midi ; 11 C 
et 10 d). 
La durée d'exposition à cette intensité lumineuse augmente 
conformément aux variations saisonnières, certes peu accusées, de 
l'énergie reçue en surface mais la transmission diminue du fait de la 
turbidité (pluies). 
b) Proportion de l'énergie de surface transmise au fond. 
Comme les données précédentes l'ont prouvé, les différences 
de transmission de l'énergie lumineuse expliquent une partie des va- 
riations quantitatives de l'éclairement au fond. La figure 12 reprend 
les mêmes stations qu'en II, mais les données sont traduites en termes 
de "transparence". L'analyse des graphes ainsi obtenus peut aider à 
trouver les causes des différences de transmission de la lumière. 
1") Dans une même journée, la meilleure transmission ne se 
situe pas toujours aux environs de midi comme l'.inclinaison des rayons 
solaires pourrait le laisser prévoir. 
Ainsi, le 5.8.69 (12 B) la meilleure transmission est à 17h20 ; 
on remarque que la basse mer est à 15 h 10 (tableau VII). Durant le ju- 
sant (12 h à 14 h) l'eau se charge de divers matériaux en suspension 
/ . . . (mucus des recifs vorsms, p articules), elle est donc plus trouble 
qu'au flot (16-17 h). Le 9.12.69 (12 A), l'étale de basse mer était 
à 10 h, du 2 au 4.6.70 (12 C) aux environs de 10 h, et le 20.2.70 
(12 D) à 10 h 30 : la courbe de 12 h, la plus pénétrante dans ces 
trois cas, se situe dans la période du flot. Les mesures de 7 h le 
20.2.70 (12 D) donnent une ligne brisée, sans doute due à la turbidi- 
té propre au jusant mais aussi propre à la saison des pluies. Ceci 
nous amène à une deuxième remarque. 
2") Suivant les saisons, et si l'on excepte l'influence de 
la marée en considérant seulement les graphes des figures À, C, D (12), 
on constate que 20 % de la lumière de surface parviennent à midi à 19m 
en décembre, à 13 m en février après le début des pluies, à 10 m seule- 
ment en juin. Cette turbidité particulière en juin reste inexpliquée. 
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Figure 12 : Pourcentage d'énergie lumineuse de surface... 
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@ TK 20.2.70 
profondeur (m) 
. . . . . . transmise au cours de la journée à différentes saisons. 
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Quant aux graphes concernant un jour de pleine saison des pluies 
(20.2.70, 12 D), on observe des ruptures de pente par exemple aux 
environs de 12 m ou 20 m qui peuvent être l'indice de la présence de 
couches d'eaux plus turbides souvent observées en plongée à Tany Kely 
et provenant de la baie de Tsimipaika. 
B - Variations locales et saisonnières de la pénétration 
lumineuse aux environs de midi. 
a) Variations locales de l'éclairement parvenant au fond vers 
midi. 
Malgré l'imprécision inévitable et l'absence d'une parfaite 
simultanéité des mesures, le groupement des graphes représentant la 
pénétration lumineuse vers midi en divers lieux d'étude apporte de 
nouvelles informations. 
La figure 13 montre en A les graphes réalisés d'après quelques 
sorties en baies d'Ambaro (BA), d'Ampasindava (AM) et d'Ambanoro (NO), 
et en B, les graphes concernant les environs de l'îlot de Tany Kely. 
On a reporté en grisé sur B, l'enveloppe des graphes concernant les 
baies. On remarque ainsi, malgré des valeurs de surface équivalentes 
aux environs de midi (en majorité de 0,26 à 0,52 cal.cm -2 -1 .min >, un 
décalage du groupe des graphes concernant les baies vers des éclaire- 
ments plus faibles à profondeurs égales ; un recouvrement partiel con- 
cerne les valeurs observées en baie d'Ampasindava en janvier, mai et 
août, d'une part, et les valeurs observées à Tany Kely en novembre, 
février, avril, mai, juin, d'autre part (13 B). 
Si l'on excepte les deux sorties de décembre qui montrent 
une eau claire en ce début de saison des pluies, on voit que les va- 
leurs d'énergie lumineuse transmise sur les fonds de Tany Kely en sai- 
son des pluies sont équivalentes à celles que l'on trouve à l'entrée 
de la baie d'Ampasindava en moyenne ; mais elles sont plus fortes que 
les valeurs trouvées au même endroit (AM) le 12.3.70 (13 A) au moment 
où les eaux du Sambirano apportent probablement beaucoup d'éléments 
terrigènes en suspension. Elles sont aussi plus fortes que toutes les 
valeurs trouvées en baie d'Ambaro (BA) qui sont les plus faibles va- 
leurs observées à profondeurs égales. 
Notons que le 13.12.69 on remarque aussi en baie d'Ambaro 
(13 A) des valeurs plus fortes qu'aux autres dates (février, avril, 
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Figure 14 : Pourcentage d'énergie lumineuse transmise aux environs 
de midi. 
A I baies B : Tany Kely 
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Figure 14 : C - BA = Ambaro ; AM = Ampasindava ; TK = Tany Kdy 
Eaux côtières et océaniques d'après JiS'?LOV (1968). 
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juin) à partir de 8 m de profondeur ; décembre 1969 paraît donc dans 
les trois cas une période de bonne transmission de l'éclairement dans 
l'eau, correspondant à des valeurs également fortes de l'énergie inci- 
dente. 
Si l'on estime approximativement à 0,002 cal.cm -2 .min -l la va- 
leur de l'éntig& de campetitian (JENKIN, 1937 ; RILEY et al., 1949), 
les quelques mesures effectuées assez profondément indiquent que la 
limite de la couche euphotique varie entre 10 et 33 m environ pour 
les baies (13 A) et entre 28 et 60 m environ suivant la saison aux 
environs de Tany Kely (13 B). 
Des mesures effectuées dans les mêmes conditions, avec la même 
cellule, dans la lagune Ebrié d'Abidjan (Côte d'ivoire) au début de la 
saison des pluies en 1975 (PLANTE-CUNY, 1977 a) ont montré que le ni- 
veau de la limite de 0,002 -2 -1 cal.cm .min variait entre 1 m et 10 m 
environ suivant la situation géographique dans cette lagune et la 
présence ou l'absence de courants. 
Notons pour terminer que la valeur énergétique optimale de 
-2 -1 0,15 cal.cm .min , se situe, aux environs de midi, entre 0 et 5 m 
dans les baies, entre 2 et 5 m à Tany Kely en saison des pluies, et 
entre 8 et 14 m en saison sèche, le mois de décembre excepté. 
b) Variations locales de la transmission. 
La figure 14 représente le groupe des graphes concernant la 
transmission relative de l'énergie de surface dans l'eau des baies 
(A) , et des environs de Tany Kely (B) afin de les comparer aux courbes 
de "l'éclairement énergétique entre 350 et 700 nm en valeur relative" 
données par JERLOV (1968) dans différents types d'eaux et reproduites 
sur la figure 14 C, à savoir, e.UUX o&aniyuU (types 1 à III = Mer 
Rouge, atolls du Pacifique, côte américaine Pacifique Nord) et U.UX 
Câfi&U : types 1 à 9, des plus transparentes aux plus troubles 
(Baltique, fjords norvégiens). Ce mode de représentation (éclairement 
relatif) isole plus nettement encore le groupe des courbes de la baie 
d'Ambaro : 99 % de l'énergie de surface sont absorbés entre 0 et 9 à 
18 m (Fig. 14 A), ce qui permet de classer ces eaux dans la catégorie 
"eaux côtières de type 3 à 7" (Fig. 14 C). 
Les eaux de cette baie d'knbaro sont cependant plus claires, 
même en saison des pluies (février, avril) , que la majorité des eaux 
observées dans la lagune d'Abidjan (type 9). 
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La courbe du 13.12~69 (BÂ ; figure 14 A, points noirs de petit 
diamètre) montre une turbidité, limitée aux 8 m superficiels, qui cor- 
respond bien à la "circulation d'estuaire" décrite par PITON et MAGNIER 
(1971) dans cette baie en début de saison des pluies, aiors que la cou- 
che d'eau sous-jacente reste encore transparente (encore 0,4 % de l'- 
éclairement superficiel à 30 m). Les observations en février, avril et 
juin‘montrent que la turbidité gagne peu à peu les couches inférieures. 
Le groupe des graphes (Fig. 14 A) Ampasindava (AM) et Ambanoro 
(NO) se place dans la catégorie de "l'eau côtière de type 1" sauf pour 
la sortie du 12.3.70 (pluies) où la courbe indique une turbidité nota- 
ble jusqu'à 18 m. Elle s'atténue ensuite, ce.qui donne une indication 
sur l'épaisseur de la couche encore affectée par les eaux du Sambîrano 
à la sortie de la baie. 
A Tany Kely, il reste encore 1 % de l'énergie au moins à 25 m 
en mai, au plus v,ers 67 m le 28.7.70 (Fig. 14 B) ce qui permet de clas- 
ser les eaux dans la catégorie "eaux côtières de type 1" en saison des 
pluies mais dans les "eaux océaniques de type III à II" pour bon nom- 
bre de sorties d'hiver ainsi qu'en décembre et janvier. Pendant cette 
dernière période, les abords de Tany Kely ne paraissent pas encore af- 
fectés par les arrivées d'eaux des fleuves, alors que cette influence 
apparaît le 3.2.70, se poursuit en avril, mai et se prolonge jusqu'en 
juin. 
Il paraît assez remarquable que la proximité des baies de 
Tsimipaika et Ampasindava, et de l'île de Nosy-Bé, n'affectent pas 
davantage par apports des rivières, la transparence de l'eau de Tany 
Kely, Ilot justement réputé pour la clarté de ses eaux de type océa- 
nique. 
6.2.2.2. Aspects qualitatifs de la transmission de l'énergie lumineuse. 
L'étude de la composition spectrale de la lumière, importante 
au point de vue des possibilités photosynthétiques des algues, ne re- 
cevra pas ici de développement faute de données expérimentales person- 
nelles sur la qualité spectrale de la lumière atteignant les stations 
étudiées ici. 
QJCZLM ~pec;trraee. de LU L&~JLC ~~vI.M&~ ~CXJL L’CJXL : on con- 
naît la nature des rayonnements qui, à partir de la lumière solaire 
peuvent être transmis par tel ou tel type d'eau ; dans les eaux de 
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type océanique, les radiations bleues pénètrent plus profondément 
que les autres ; à.l'opposé, dans les eaux côtières de type 9, le ma- 
ximum de transmission se situe entre 550 et 625 nm (radiations jaunes- 
vertes, jaunes et orangées). Pour les types côtiers 1 â 7, les maxima 
passent â la gamme 500-560 nm : ces eaux sont favorables aux &~d,iatioti 
VkX&?h. C'est ce qu'observaient STEEMANN NIELSEN et AABYE JENSEN (1957) 
sur la côte Ouest africaine (schéma repris &z PLANTE-CUNY, 1973, Fig.4). 
GARGAS (1972) donne la même indication dans les eaux côtières du Sud- 
Est du Danemark. 
La faculté 'pour les divers organismes photosynthétiques benthi- 
ques d'adapter leur fonctionnement aux radiations parvenant jusqu'au 
biotope #dans lequel ils vivent constitue un vaste champ d'étude. Les 
pigments dits "accessoires" tels que biliprotéines chez les cyanophy- 
cées, caroténoïdes chez les flagellés et les diatomées, ont trouvé la 
justification de leur présence puisqu'ils absorbent l'énergie â des 
longueurs d'onde variées et transfèrent cette énergie à la chlorophyl-' 
le a pour la photosynthèse (BLINRS, 1954, 1955 ; HALLDAL, 1970). 
6.2.3. Quantité et qualité de la lumière transmise dans le sédiment. 
Les microphytes de substrat meuble qui ne vivent pas seulement, 
nous le verrons, dans l'extrême pellicule superficielle des sédiments, 
sont soumis à un rayonnement filtré non seulement par la colonne d'eau 
mais aussi par les premiers millimètres de sédiment. Celui-ci inter- 
vient par la taille et la cohésion des grains et probablement par la 
composition de son eau interstitielle. 
TAYLOR (1964), TAYLOR et GEBELEIN (1966) mesurent sous la sur- 
face de divers sédiments intertidaux, 10 % de l'éclairement à 3 mm 
dans un sédiment assez grossier et à 1,2 mm dans le sédiment le plus 
fin. GOMOIU (1967) indique la pénétration de 1 % de l'éclairement in- 
cident jusqu'à 7 mm de profondeur de sédiment au maximum, la profon- 
deur atteinte étant d'autant plus grande que le sédiment est plus 
grossier (19 sédiments étudiés). 
Enfin FENCHEL et STRAARUP (1971) ont confirmé cette relation 
en observant que 0,l % de l'éclairement de la surface du sédiment 
parvenait à 3 mm d'épaisseur au milieu de grains de 62 à 120,um de 
diamètre et jusqu'à 6 mm dans des grains de 500 à lOOO)Im. On pour- 
rait penser que seuls les premiers millimètres peuvent abriter des 
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microphytes susceptibles de photosynthétiser. FENCHEL et STRAARUP 
(1971) ont montré aussi qu'à l'intérieur d'un sable propre, les ra- 
diations les plus pénétrantes sont paradoxalement d'abord les infra- 
rouges, les rouges, les vertes et les bleues. Il faut envisager au 
sein des sédiments de multiples adaptations des microphytes aux divers 
éclairements comme on a pu l'observer chez des algues endolithes ou 
chez les algues vivant dans le calcaire des coraux (HALDALL, 1968). 
6.3. CONCLUSIONS 
Il ressort de l'analyse de ces résultats que : 
1") L'amplitude des variations saisonnières de l'éclairement 
de surface est de faible importance au regard de celles décrites dans 
d'autres régions du globe. 
2O) La transmission de l'éclairement dans l'eau est souvent 
liée à des circonstances locales, courants de marées, turbidité passa- 
gère, qui nuisent parfois â une classification nette des eaux suivant 
les saisons ou les lieux. 
3O) Néanmoins, les mesures faites en décembre montrent, sur- 
tout â Tany Kely, un maximum d'éclairement et de transmission â cette 
époque. 
4") Les trois radiales se classent selon la transparence crois- 
sante dans l'ordre : BA, AM, TK. 
7. CONCLUSIONS SUR LE MILIEU 
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DEUXIÈME PAR TIE 
PIGMENTS CHLOROPHYLLIENS 
DES SÉDIMENTS 
Chlorophylle a, phéopigments, diversité pigmentaire 
1. INTRODUCTION 
Depuis les travaux de KREPS et VERJBINSKAYA (1930) en mer de 
Barentz et de BARVEY (1934) sur la chlorophylle du phytoplancton de 
la Manche, on s'efforce, en mesurant les quantîtés de divers pigments 
photosynthétiques, caroténoïdes, biliprotéines, mais surtout chloro- 
phylles, d'obtenir un indice de la 6Loma66e bpéci&p?kWti Véghk.& 
dans un milieu donné, pour compléter, et souvent remplacer des évalua- 
tions plus directes de biomasse. 
Rares en effet sont les auteurs qui ont procédé à ces évalua- 
tions directes sur des microphytes benthiques de substrats naturels. 
Ainsi GRONTVED (1960), COLOCOLOFF M. (1972) et TAMAS (1974) mesurent 
les surfaces ou les volumes cellulaires des principales espèces tandis 
que MARE (1942), IWIEA et SKOLKA (1961), BODEAhW (1964, 1968, 1971) 
vont jusqu'à l'estimation pondérale. 
La chlorophylle des sédiments semble avoir été extraite pour 
la première fois par LUBIMENKO en 1921 sur des sédiments lacustres 
d'U.R.S.S. (LUBIMENKO et RAUSER-CERNOOUSOVA, 1930). 
Jusqu'en 1954, on considère la chlorophylle des sédiments 
exclusivement comme un fossile biochimique (VALLENTYNE, 1954, 1955, 
1960) à l’égal des autres pigments étudiés, caroténo?des par exemple 
(FOX, 1944 ; FOX et aZ., 1944 ; VALLENTYNE, 1956 ; BROWN et COLMAR, 
1963). 
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Il est vrai qu'on ne tente pas alors de distinguer la chloro- 
phylle a de ses:produits de dégradation même si, comme CALLAME et 
DEBYSER (1954), comme FIGUERAS (1954, 1956, 1960), ou comme MOUL et 
MASON (1957), on la considère comme appartenant à des organismes pho- 
tosynthétiques bien vivants de la surface des sédiments. 
WETZEL fut le premier, en 1963, en même temps que YENTSCH et 
MENZEL (1963) pour le phytoplancton, à utiliser sur des sédiments la- 
custres frais, le principe de la conversion différentielle de la chlo- 
rophylle en phéophytine par acidification des extraits acétoniques, 
principe qui lui permit de fournir des valeurs de chlorophylle a bien 
distincte de ses produits de dégradation et qu'il nomma "j%nctionaZ 
chZorbphyt2”. 
Déjà expérimenté dans d'autres études sur les végétaux 
(VERNON, 1960), ce principe permet, à présent que les coefficients 
d'absorption spécifiques des dérivés chlorophylliens sont mieux con- 
nus, et, par soustraction entre les lectures faites avant et après 
acidification, d'évaluer d'une part la teneur en chlorophylle a non 
dégradée au départ, que j'appelle comme NETZEL "chlorophylle a fonc- 
tionnelle", d'autre part la concentration en produits de dégradation 
susceptibles d'exister in situ : phéophytine a et phéophorbide a. Un 
autre produit de dégradation dont il sera question plus loin, la chlo- 
rophyllide a ne peut être distinguée de la chlorophylle a par cette 
méthode. Il en résulte que l'appellation "chlorophylle a fonctionnel- 
le" n'est pas tout à fait exacte, mais elle est fréquemment utilisée 
dans ce sens par les auteurs. 
Les autres pigments végétaux, qualifiés peut-être abusivement 
d"'accessoires" J sont particulièrement abondants dans les algues mari- 
nes. Dès 1882, ENGELMANN pressentant le rôle important de ces pigments 
- il intitulait un de ses articles “Farbe und Assimilation” (1883) - 
montrait par des expériences simples mais devenues célèbres que l'éner- 
gie lumineuse absorbée par les pigments accessoires de certaines chlo- 
rophycées, diatomées, cyanophycées et rhodophycées, était disponible 
pour la photosynthèse en supplément de l'énergie absorbée par la chlo- 
rophylle. De nombreux travaux, surtout durant les quarante dernières 
années, recensés notamment par HAXO (1960), ont confirmé les hypothè- 
ses et analysé les mécanismes du transfert de cette énergie à la 
chlorophylle a. 
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Bien que les recherches en ce domaine soient encore trop rares, 
on sait que les populations microphytiques des substrats meubles marins 
peuvent être constituées d'individus de classes d'algues très diverses 
dont je rappelle ici les mieux représentées : Cyanophycées (ou Mixophy- 
cées) de l'embranchement des Cyanoschizophytes ; Dinophycées, Crypto- 
phycées, Euglénophycées = phytoflagellés de l'embranchement des Pyrro- 
phycophytes ; Chrysophycées, Xanthophycées et Bacillariophycées 
(= Diatomées) de l'embranchement des Chrysophycophytes (classifica- 
tion d'après BOURRELLY, 1968 et FELDMANN, 1968). 
La classe des diatomées constitue le plus souvent le groupe 
qui domine par le nombre d'espèces et d'individus (ROUND, 1965 a ; 
BURRROLDER et al., 1965 ; RIZNYX et PHINNEY, 1972 a). 
Les plastes des cellules de ces divers groupes d'algues sont 
particulièrement riches en pigments accessoires, parfois caractéris- 
tiques : 
- une biliprotéine, la c-phycocyatine. chez les cyanophycées 
et les cryptophycées ; 
- divers caroténoïdes, les carotènes O( et (!' dans tous les 
groupes cités, le flavacène chez les cyanophycées ; des xanthophgLJ!ti 
myxoxanthophylle chez les cyanophycées, Lutéine ohez les chrysophycées 
et les eugléniens, diatoxanthine chez les diatomées, diadinoxanthine 
chez les diatomées et les dinoflagellés et surtout fucoxanthine chez 
les chrysophycées et les diatomées ; 
- enfin, la chlorophylle c chez les cryptophycées, les chry- 
sophycées et les diatomées (DOUCHERTY et ALLEN, 1960 : synthèse de 
nombreux travaux ; HALLDAL, 1962 ; ROUND, 1965 a). 
En toute logique, et compte tenu de leur rôle dans la photo- 
synthèse, une approche de la biomasse ou des phénomènes de production 
primaire devrait tenir compte de l'abondance de ces pigments mais la 
méthodologie quantitative en ce domaine est presque inexistante pour 
les sédiments. Seuls, semble-t-il, deux groupes de chercheurs ont 
publié des résultats. JEFFFEY d'une part (1965), en effectuant des 
analyses chromatographiques sur papier, a donné des résultats quali- 
tatifs concernant six échantillons benthiques prélevés depuis la zone 
intertidale jusqu'à 200 m de profondeur, aux environs de Sydney (Aus- 
tralie) ; elle note la présence ou l'absence de chlorophylle a, chlo- 
rophylle c, chlorophyllide a, phéophytine a, phéophytine c, carotènes, 
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fucoxanthine, astaxanthine. TAYLOR et? GEBELEIN d'autre part (19669, 
par chromatographie sur papier également, avec référence 3 la méthode 
de JEFFRBY, et redilutioh des extraits pour des mesures spectrophoto- 
métriques, indiquent dans quatre stations de la zone intertidale à 
Barnstable Harbor (Massachusetts, U.S.A.) des valeurs pondérales de 
chlorophylle a, c, diatoxanthine et diadinoxanthine, fucoxanthine et 
néofucoxanthine, carotène et phéophytine a. 
La méthode demande à être à la fois approfondie pour permettre 
des évaluations quantitatives, et simplifiée pour être applicable à 
des séries d'échantillons. Il reste à résoudre des problèmes de sol- 
vants, de détermination des pics caractéristiques des différents pig- 
ments, de durée des manipulations. Mais c'est une voie prometteuse 
car, comme le soulignait déjà BLINRS (1954, 1.9559, on peut se demander 
si ces pigments sont vraiment "accessoires". La fucoxanthine par exem- 
ple permet aux phéophycées et aux diatomées d'étendre leur spectre 
d'action entre 430 et 560 nm, comblant ainsi une grande partie de la 
bande située entre les deux pics principaux de la chlorophylle a, 
à 430 nm et à 665 nm. Tt is not surp%Gng therefore that the keZps 
axe the Zargest, and the d2atoms the most abundant, of aZï! atgae ; 
fucoxanthin was a useful Czvention In s'exclame BLINKS (1955). Des . 
travaux récents sur le phytoplancton d'une baie canadienne (LEBMAN et 
PLATT,sous presse) mettent en évidence l'importance de la fucoxanthine 
et de la péridinine (autre xanthophylle) qui absorberaient 85 % de 
l'énergie lumineuse utilisée dans la photosynthèse. 
Pour le microphytobenthos, une telle capacité à accroître la 
gamme des longueurs d'onde utiles est sans doute très positive dans 
les phénomènes d'adaptation des cellules à la profondeur des stations 
et à la profondeur d'enfouissement au sein du sédiment. 
Dans mon propre travail, je ne pouvais pousser aussi loin 
l'analyse ; dans le milieu nouveau que constituait le domaine micro- 
benthique pour des études de pigments, faire la distinction entre 
chlorophylle a et produits de dégradation était un premier problème : 
j'ai adapté aux sédiments une méthode, déjà utilisée par LORBNZEN 
(1967) dans le plancton. Dans une précédente publication (PLANTE-CUNY, 
1974 b) je donnais un bilan méthodologique sur le problème de la mesu- 
re des pigments chlorophylliens à la surface des sédiments par spec- 
trophotométrie. Cette étude paraît devoir être complétée aujourd'hui 
93 
par une mise au point sur la signification des mesures, donc des ter- 
mes utilisés (c'est l'objet du paragraphe 2.) et par l'analyse de 
quelques résultats personnels supplémentaires concernant les points 
les plus délicats de cette méthode (c'est l'objet du paragraphe 3.). 
Le paragraphe 4. traitera des résultats obtenus à Nosy-Bé en appliquant 
le protocole décrit dans la publication méthodologique de référence 
citée plus haut. 
2. PARAMÈTRES MESURES, TERMINOLOGIE, ABREVIATIONS 
Par action de l'acétone sur du sédiment humide on obtient des 
extraits pigmentés en vert, vert-jaune, jaune ou brun suivant la com- 
position pigmentaire du mélange. 
A partir de ces extraits, en fonction de l'appareillage dispo- 
nible et par souci de trouver un compromis entre le nombre de paramè- 
tres à mesurer et le nombre d'échantillons à traiter, j'ai choisi d'- 
effectuer les lectures spectrophotométriques suivantes : valeurs des 
densités optiques à 750, 665 et 430 nm (DO 7500, DO 6650 et DO 430 
respectivement) et à 750 et 665 nm après action de l'acide chlorhy- 
drique (DO 750a et DO 665a). Selon les recommandations de STRICRLAND 
et PARSONS (1972) une correction approximative de l'effet de turbidité 
est obtenue en soustrayant DO 750 de DO 665 (avant ou après acidifica- 
tion) et 3D0 750 de DO 430. 
Les spectres d'absorption de la chlorophylle a et de ses pre- 
miers produits de dégradation* ont dans l'acétone un pic caractéristi- 
R - la chlorophyllide a, résultat de l'action de la chlorophyllase 
qui entraîne la perte du groupement phytol. 
- la phéophytine a, résultat d'une action acide entraînant la perte 
du magnésium. 
- la phéophorbide a, résultat de la double dégradation (pertes du 
groupement phytol et du magnésium). 
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que aux environs de 665 nm : l'acidification de l'extrait a pour effet 
de transformer la chlorophylle a en phéophytine a et la chlorophyllide 
a en phéophorbide a. 
Le pic caractéristique de la chlorophylle a et de la chlorophyl- 
lide a â 665 MI n'est que très faiblement déplacé (667 nm, PLANTE-CDNY, 
1974 b : p.9 et Fig. 2 p.23) quand se forment les phéopigments, mais 
l'absorption est diminuée de 40 % : le rapport des deux coefficients 
d'absorption spécifique (4) dans l'acétone à 80 % est de 1,64 
(o( Ch1.a / o( Phéo.a, VERNON 1960). 
Notons au passage que seule la chromatographie sur couche min- 
ce et phase inversée permet actuellement de différencier l'une de l'au- 
tre chlorophylle a et chlorophyllide a d'une part, phéophytine a et 
phéophorbide a d'autre part (DALEY et aZ., 1973 a et b). 
Donc des lectures de densités optiques à 665 nm avant et après 
acidification, et l'application de formules adéquates adaptées de cel- 
les de LORJINZEN (1967), et dont le choix est expliqué 2n PLANTE-CDNY 
1974 b, p.19, 20 et 21, permettent une approche rapide.des teneurs en 
chlorophylle a non altérée que l'on appellera 'chlorophylle a fonction- 
nelle" et en abrégé Chl.a, et de l'ensemble des produits de dégradation 
de cette chlorophylle a, les "phéopigments', en abrégé Phéo. 
2.1. CHLOROPHYLLE Q FONCTIONNELLE : BIOMASSE 
Le terme de "biomasse" est utilisé dans un si grand nombre 
d'acceptions qu'il serait fastidieux d'en faire l'inventaire. En toute 
rigueur, dans le cas du microphytobenthos, la biomasse (masse vivante 
totale) ne peut être évaluée que par détermination de la masse volumi- 
que du cytoplasme et calcul des volumes plasmiques des cellules dénom- 
brées dans un échantillon en tenant compte de toutes les classes d'al- 
gues présentes. 
WETZEL et WESTLAKE (1969), tout en insistant sur le caractère 
grossier d'une estimation de la biomasse par les quantités de pigments 
(rapport "pigment par unité de poids" influencé par diverses variables 
physiologiques et écologiques), reconnaissent qu"'i1 est souvent im- 
possible de déterminer directement la biomasse du periphyton. La chlo- 
95 
rophylle est alors recommandée comme mesure indirecte parce qu'elle 
est étroitement liée à la photosynthèse et plus facile à déterminer 
que beaucoup d'autres mesures indirectes". 
La ~h.btroph~#&~ a étant évaluée ici après élimination de la ma- 
jeure partie des pigments dégradés, représente du matériel v.ktant. On 
peut donc considérer la concentration en chlorophylle a fonctionnelle 
comme un Ino!& de .k b.imnah~~e vé@.&.& du milieu considéré ; à mes 
yeux y ces valeurs de chlorophylle a gardent seulement une valeur 
d'indice. 
Précisons que, contrairement â d'autres auteurs qui utilisent 
le terme de biomasse indifféremment pour la chlorophylle a ou pour les 
phéopigments, ou éventuellement pour la somme des deux appelée aussi 
souvent, â tort, "pigments totaux" (YENTSCH, 1966 ; RROUT, 1971), j'u- 
tiliserai le terme de biomasse uniquement pour désigner la chlorophyl- 
le a fonctionnelle. La concentration en chlorophylle a sera évaluée 
par les équations données au paragraphe 3.2.4. et dont la significa- 
tion est précisée in PLANTE-CUNY, 1974 b,(pp. 21 et 22). 
2.2. PED?QPIGMENTS (PIdo.) 
Ils représentent, dans le sédiment, les produits de dégrada- 
tion de la chlorophylle a des végétaux autochtones, augmentés de ceux 
des débris divers : végétaux terrestres du rivage ou apportés par les 
cours d'eau, fèces d'animaux benthiques herbivores, phytoplancton sé- 
nescent tombé des couches sus-jacentes. Le rôle de ce dernier est en 
général surestimé, surtout dans les régions côtières ; en effet, les 
phéopigments, plus solubles dans l'eau que la chlorophylle, seraient 
eux-mêmes décomposés avant leur arrivée sur le fond (YENTSCH, 1966). 
Nous verrons au paragraphe 4. que ces phéopigments présentent, 
comme la chlorophylle a, des variations liées aux divers facteurs : 
profondeur, granulométrie, saison. Ils nous intéressent ici comme in- 
dices ou témoins de la présence antérieure d'organismes vivants. Rap- 
pelons qu'ils ont été également utilisés comme indices géochimiques 
(conditions passées de la sédimentation, formation des pétroles : ORR 
et GRADY, 1957 ; ORR et al., 1958 ; VALLENTYNE, 1960 ; datations : 
SANGER et GORRAM, 1972). 
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2.3. RAPPORTS PIGMEFXAIRES 
Dans l'exploitation des résultats on sera amené quelquefois à 
considérer les variations des valeurs des trois rapports suivants : 
a) DO 6650lDO 665a 
b) Chlorophylle a / Chlorophylle a + Phéopigments : 
Ch1.a / Ch1.a + Phéo. 
c) DO 430 / DO 665 (en réalité DO 4300 / DO 6650 écrit plus 
simplement en conformité avec les autres publications sur 
le sujet). 
La connaissance du JUIYJ)~O~~ VO 6650 1 VO 665a est utile car sa 
valeur est obtenue aussitôt après un prélèvement et les manipulations 
d'extraction , par deux lectures spectrophotométriques. Par simple com- 
paraison avec les valeurs limites : 1 (= pas de chlorophylle a) et 
1,7 (= pas de phéopigments), il donne immédiatement les pkOpOtiOn6 
respectives des deux catégories de pigments, et dès que l'on connaît 
une valeur absolue, une indication sur les possibilités de photosyn- 
thèse dans le sédiment étudié. J'ai donné à titre indicatif les 
valeurs limites obtenues avec d'autres solvants in PLANTE-CUNY,1974b 
page 9. 
Le rapport Chka / ChAa + PhEo. est, bien entendu, l'expres- 
sion exacte (à la chlorophyllide a près) de la proportion de chloro- 
phylle a fonctionnelle par rapport à l'ensemble des pigments du groupe 
de la chlorophylle a. Nous verrons que cette proportion est souvent 
plus significative que la concentration en chlorophylle a proprement 
dite,dans les corrélations avec la production primaire. KROUT (1971) 
exprime de la même façon, dans le phytoplancton, le pourcentage de 
chlorophylle a par rapport aux "pigments totaux" (c'est-à-dire chloro- 
phylle plus phéopigments). 
Le h0ppOti VO 430 / DO 665 a été retenu pour sa simplicité 
comme "expression approximative de la diversité des pigments" d'une 
population végétale (MARGALEF, 1960 a, 1961, 1963 ; MARGALEF et RYTHF.R, 
1960). Cette expression "approximative" selon les propres termes de 
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l'auteur, est devenue par le jeu des généralisations successives 
"l'indice de diversité pigmentaire de Margalef". Je n'ai pas retenu 
l'abréviation symbolique 4 (TRAVERS, 1971 b ; ROMAGOUX, 1976) pour 
ce rapport afin d'éviter les confusions avec l'expression d'une diffé- 
rence et parce que MARGALEF lui-même désigne ce rapport de façon ex- 
plicite, peut-être pour éviter les abus d'interprétation. J'emploierai 
éventuellement les expressions "rapport pigmentaire" ("rapport pigmen- 
taire de Margalef" XROUT 1971), ou "indice de diversité pigmentaire" 
(“pigment diuersity index:” , “MargaZef Pigment ratio’:, “yeZZow/green 
ratio" MATRIS, 1972), ce qui signifiera à mes yeux "indice de l'impor- 
tance relative des caroténoïdes et de la chlorophylle c par rapport à 
la chlorophylle a" (cf. discussion infra). 
Cette notion de diversité pigmentaire introduite par NARGALEF 
avait été pressentie à la même époque comme l'indique TRAVERS (1971 b), 
par IIZUKA et aZ. (1960) qui décrivent en baie de Sasebo (Japon), sur 
du plancton et de la vase, les fluctuations saisonnières du rapport 
DO 430 / DO 670 et donnent les variations respectives des densités 
optiques aux longueurs d'ondes voisines : 430, 440, 445 dans le bleu 
et 660, 665, 675 dans le rouge, dans le but de déceler l'importance 
relative des xanthophylles aux diverses saisons. 
!&uz put ~&IL@~L, dan4 un nédimeti, te happoti 
vo 430 / vo 665 ? 
Rappelons que dans l'acétone à 90 %, la chlorophylle a montre 
un pic à 665 nm ( o( = 91,l 1.g -1 .cm-1) et un autre, plus important, 
à 430 nm ( a( = Ill,8 1.g -1 -1 .cm , valeurs d' o( déduites de VERNON 
1960, ainsi que de SEELY et JENSEN 1965). Le pic à 665 nm présente 
l'intérêt d'être spécifique de la chlorophylle a et de ses dérivés. 
A 430 nm, il s'agit du pic d'absorption maximale de la chlorophylle a, 
mais non du pic maximal de ses produits de dégradation qui ont un nou- 
veau pic à 410 nm (PLANTE-CURY, 1974 b, pp. 9 à 11). 
D'autres pigments dissous dans l'acétone sont susceptibles 
d'absorber également la lumière à 430 nm. La chlorophylle c a un pic 
à 446 nm selon SMITH et BENITEZ (1955) ou à 444 et 448 selon JEFFREY 
(1969). 
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Parmi les caroténoïdes, la fucoxanthine (xanthophylle) a un 
pic à 452 nm (BLUES, 1954 ; YENTSCH, 1966) et le @ carotène, des 
pics à 425 et 450 nm (BLINES, 1954). Quant aux biliprotéines, elles 
sont peu intéressées par cette région du spectre : la R -phycoérythr 
seule a l'un de ses six pics à 495-498 nm tandis que la phycocyanine 
n'a pas de pic entre 400 et 500 nm (BLINKS, 1954 ; O'HEOCHA, 1965). 
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Il est possible que tous les pigments absorbant dans l'acétone 
à 430 nm ne soient pas encore connus. 
WITTINGJUM (1965 in GOODWIN et d'après DUTTON et az., 1943) 
donne une figure qui représente la contribution de différents pigments 
dans le &~ux#L~ d'abbolrption d'une C~E de la diatomée très couran- 
te dans le benthos, NZtzschia cZosteriwn : à 665 nm, la chlorophylle a 
est seule responsable de l'absorption ; à 430 nm, 47,s % de l'absorp- 
tion est due à la chlorophylle a, 37,7 X à la fucoxanthine seule et 
14,7 % aux caroténoïdes autres que la fucoxanthine. Dans cette culture 
pure de diatomées, DO 430 / DO 665 a la valeur de 2,8 environ. 
Les expériences de TANADA (1951) sur une autre diatomée, 
Nitzschia minima, montrent à 430 nm, dans le méthanol, 48 % de l'ab- 
sorption dus à la chlorophylle a, 28 % à la fucoxanthine, Il,5 % aux 
autres caroténoïdes, et 12,5 % à la chlorophylle c. 
Pour cette culture, j'ai trouvé, d'après les représentations 
graphiques de l'auteur, un rapport DO 430 / DO 665 de 2,l. 
J'ai déduit des données de SEELY-et JENSEN (1965) une valeur 
de 1,23, pour ce même rapport, dans un extrait de chlorophylle a sans 
mélange, dans l'acétone à 90 A. 
En 1960, VERNON donnait 1,12 pour le rapport DO 433 / DO 665 
pour la chlorophylle a pure dans l'acétone à 80 % (j'ai déduit des va- 
leurs dans l'acétone à 90 % du même auteur, une valeur de 1,227 pour 
le rapport DO 430 / DO 665, valeur qui rejoint la valeur 1,23 calculée 
d'après SEELY et JENSEN). 
On déduit de ces différentes informations que .&u v&~W 
.4Up&~&?Wrti à 1,2 que l'on pourra obtenir pour ce rapport, pourront 
être attribuées soit à la phésence dt mictroph#ti hen&mati beauccmp 
de &fb~oph~U~ c OU de ca>rotEnoidti (des diatomées en particulier 
mais aussi, nous l'avons vu, des chrysophycées, euglénophycées et 
cryptophycées, GOODWIN 1955, HALLDAL 1970, 1974), soit à la phéAence 
de CahotEnoZdcu dati &U déduneti tw dehoti du L@~U (débris ani- 
maux ou végétaux en quantité parfois fort importante). Notons enfin 
que la présence de phéopigments ayant également un pic à 665 nm, 
empêche le rapport de s'accroître en fonction directe de la diminution 
de la chlorophylle a. 
Dans le domaine phytoplanctonique, HAEGALEF (1967) suggère 
que l'accroissement fréquemment observé de la valeur de ce rapport 
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pigmentaire dans les eaux profondes peut être partiellement relié à 
une diminution de la concentration en chlorophylle a, à une stabilité 
relative plus grande des caroténoïdes et, probablement, à la formation 
ou à l'accumulation de phéopigments. Le même auteur àvait évalué 
(1960 b), sur des communautés algales de substrats solides bien défi- 
nies (Hydrurus foetidus, Nostoc, ToZypothrix), cet indice considéré 
alors comme une mesure possible de la place des différentes algues 
dans la succession des populations, compte tenu des caractéristiques 
de leur spectre d'absorption. 
Il est bien évident qu'ici, en l'absence d'une étude floristi- 
que effectuée parallèlement à celle des pigments, le rapport pigmen- 
taire ne peut en aucun cas être considéré comme un indice de composi- 
tion ou de diversité floristique ainsi qu'il est quelquefois utilisé 
(parfois abusivement) dans les travaux concernant le phytoplancton. 
3. MIZTHODOLOGIE ET EXPRESSION DES RESULTATS 
3.1. INTRODUCTION 
La première partie du document méthodologique de référence (1974b) 
présentait l'exposé détaillé de la méthode de collecte des échantil- 
lons, d'extraction et de mesure des pigments, les formules et le pro- 
gramme de calcul. Dans le paragraphe 3.2. du présent mémoire, sera 
seulement résumé très succintement ce protocole pour permettre la 
compréhension des termes et des résultats utilisés dans la suite. 
La deuxième partie du document déjà cité est essentiellement 
critique et historique ; il est nécessaire aujourd'hui d'ajouter les 
éléments nouveaux obtenus à partir de résultats non exploités en 1973 
(3.3., 3.4., 3.5.). 
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Je ne reviens pas 'sur ia justification du protocole qui tenait 
compte : 
1") de la synthèse de divers travaux qui depuis 1954 traitaient 
de l'extraction de la chlorophylle des sédiments (pp. 8 à 12 et 46 à 
629 ; 
2') des conclusions obtenues à la suite de mes propres essais 
portant sur l'échantillonnage (mode de collecte, taille des échantil- 
lons), sur la conservation des échantillons et sur l'influence du sé- 
chage des échantillons avant action du solvant. 
3.2. Rl!S~DUPROTOCOLE 
(cf. PLANTE-CUNY, 1974 b, pp. 12 à 27) 
3.2.1. Récolte du sédiment : deux modes de collecte (pp. 12 à 15 >. 
- L'écWZmage ou ti&age consiste à prélever à l'aide d'une pe- 
tite pelle à bord tranchant (5 cm) une pellicule superficielle de 
0,5 CI)~ d'@ain~~ environ ; cette épaisseur tient compte des possi- 
bilités maximales de pénétration des rayons lumineux au sein du sédi,- 
ment (cf. première partie 6.2.3., p. 9. Les mesures de production 
primaire par la méthode du 14 C seront effectuées sur cette même épais- 
seur. Le choix de cette épaisseur est également conditionné par le 
fait qu'un tel raclage est aisément praticable alors qu'une épaisseur 
plus fine ne pourrait être obtenue dans tous les types de sédiment. 
Par ce moyen on ne délimite pas une surface connue de sédiment 
mais, en donnant de nombreux coups de pelle au hasard, on peut échan- 
tillonner sur une surface importante, ce que semble exiger la micro- 
répartition des peuplements microphytiques comme nous le verrons plus 
loin (4.2.1. ; pour du "periphyton" de rivière TETT et aZ. 1975 notent 
une "patchy distribution"). 
Par ce mode de collecte on a étudié : 
1") La microrépartition des pigments à la surface de différents 
types de sédiments sur des surfaces de 1 m2 (carrés de 1 m de côté di- 
visés en 16 cases, un coup de pelle par case). 
2") Les variations géographiques et saisonnières des pigments 
dans la région consîdérée (nombreux coups de pelle au hasard sur 1 à 
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2 m2). Les pelletées de sable sont mélangées et soigneusement malaxées; 
on prélève en général trois sous-échantillons de 2 à 3 g chacun. 
Puisque la quantité de sédiment traité par extraction est éva- 
luée pondéralement, les résultats sont exprimés en ng.g -1 de sédiment 
-2 sec. Ils peuvent être convertis en mg.m sur 0,5 cm d'épaisseur (cf. 
paragraphe 3.6. et Fig. 16) en faisant intervenir la masse volumique 
du sédiment humide et la proportion d'eau. 
- Le cahaaX$l~ permet de rapporter les résultats à l'unité de 
surface avec plus de précision : les tubes de Plexiglas utilisés ont 
une surface de 5,7 cm2 (0 2,7 cm). L'inconvénient de la collecte par 
carottage réside dans le fait que les surfaces explorées sont réduites, 
à moins d'envisager le traitement. d'un très grand nombre d'échantil- 
lons par station, au détriment du nombre de stations. Par contre c'est 
le seul moyen de connaître la répartition des pigments dans L'ép&- 
&?WK du sédiment (tranches de 0,5 ou 1 cm d'épaisseur). 
3.2.2. Extraction des pigments 
(cf. pp. 16 et 17 de l'article de référence). 
Les échantillons sont égouttés, congelés et stockés si néces- 
saire. L'extraction est faite à l'obscurité sur le sédiment humide, 
broyé, pesé, dans des tubes contenant une pincée de MgC03. L'acétone 
à 90 % (ajustements en fonction de la teneur en eau du sédiment humide 
à partir d'acétone à 100 %> est ajouté en quantité connue. Les tubes 
sont bouchés et conservés à l'obscurité, à 5'C pendant 20 à 24 heures, 
puis centrifugés pour obtenir un extrait limpide. Les résidus sont 
séchés et l'on obtient le p0id.b 6~ de béduneti, poids sur lequel re- 
pose l'expression standardisée des résultats. 
3.2.3. Mesures spectrophotométriques 
(cf. pp. 17 à 19 de l'article de référence). 
J'ai utilisé un spectrophotomètre Beckman DU équipé de cuves 
de quartz de 2,5 ml,à trajet optique de 1 cm (de longueur) et pourvues 
de bouchons. 
Les densités optiques retenues pour les raisons exposées plus 
haut sont lues à 750, 665 et 430 tua. 
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3.2.4. Formules de calcul 
(cf. PLANTE-CUNY, 1974 b, pp. 19 à 27 : formules,justifi- 
cation des coefficients, programme de calcul). 
Concen&a.G.oti aappotiCw au po.L& de bédUneti béché aptu?b L’exttaction : 
Chl.a,pg.g -1 
26,7(D0665o-D0665a) X (vol.eau échantillon, cm3 + vol. acétone, cm3) 
= 
poids de sédiment sec, g X trajet optique, cm 
Phéo. -1 3 Au7i-g 
26,7([1,7XD0665a]-D0665o) X (vol.eau échantillon,cm3+vo1.acétone,cm3) 
= 
L . poids de sedlment sec, g X trajet optique, cm 
Concentrraüonb mppotiéeb à une .k.uk&mz de bédimeti : 
-2 Chl.a, mg.m 
Chl.a,ng.g -1 de séd.secXpoids de l'échantillon sec,gX MV X 10 Xépaisseur,cm 
= 
poids de l'échantillon humide, g 
Phéo. -2 , mg.m 
Phéo.,pg.g -1 de séd.secXpoids de l'échantillon sec,gX MY X 10 Xépaisseur,cm 
= 
poids de l'échantillon humide, g 
-3 MV = masse volumique du sédiment humide : g.cm 
10 : facteur de conversion (fait correspondre les 
pg.g-' 
-2 aux mg.m , le gramme de sédiment co- 
2 respondant au cm , cf. paragraphe 3.6. et 
Fig. 16). 
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3.3. CONSERVATION DU SEDIMENT A L’l?TAT FRAIS, CONGfkATION 
Lorsqu'un prélèvement est effectué et que l'échantillon doit 
être traité le plus rapidement possible, comme c'est le cas lorsqu'il 
s'agit d'extraction de pigments labiles, se pose le problème de la 
conservation pendant les quelques heures précédant les manipulations 
de laboratoire. 
J'ai presque toujours congelé immédiatement les échantillons 
à bord du bateau. Actuellement ce procédé de stockage est unanimement 
préconisé (HOLDEN, 1965) autant que faire se peut. 
Pour le cas où la congélation immédiate ne serait pas possible 
le résultat d'une expérience menée à la station NO (5 m), proche du 
laboratoire, donne quelques enseignements.Dans un premier temps, j'ai 
prélevé deux échantillons un soir à 17 h ; deux parties aliquotes ont 
été égouttées et congelées le soir même ; deux autres parties ont été 
conservées, étalées dans des cuvettes remplies d'eau de la station 
pendant la nuit dans le laboratoire climatisé ; ces deux échantillons 
ont été égouttés le lendemain matin et congelés. Dans un deuxième 
temps, ce même matin, deux nouveaux échantillons ont été prélevés 
in situ puis égouttés et congelés. L'extraction a été faite sur les 
six échantillons traités ensemble, le lendemain. 
Il n'est pas apparu de différence significative (seuil 95 X) 
entre les trois moyennes des concentrations en chlorophylle a, ni 
entre celles des phéopigments. 
Ainsi, la conservation durant une nuit, de sédiment frais 
in vitro ne modifierait pas sensiblement la composition pigmentaire 
ni par augmentation de la quantité de chlorophylle, ni par accéléra- 
tion de la dégradation de ce pigment. Des expériences similaires mais 
plus approfondies (augmentation du nombre d'échantillons, diversifica- 
tion des conditions de conservation à la lumière, à l'obscurité, à 
haute ou basse température), donneraient probablement des résultats 
intéressants quant aux conditions optimales de conservation si les 
équipements sont sommaires. 
3.4. EFFFTS DU SECHAGE 
Une variante souvent utilisée dans la conservation des échan- 
tillons (MOSS, 1967 ; STEELE et BAIRD, 1968 ; HICEMAN et ROUND, 1970 ; 
LEACH, 1970 ; FENCHEL et STRAARUP, 1971 ; COLOCOLOFF M.,1972 ; BOUCHER, 
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1975) soit pour elle-même, soit avant congélation, est le séchage du 
sédiment humide, c'est-à-dire l'élimination totale de l'eau. 
3.4.1. Exposé du problème 
La dessication préalable des sédiments, avec ou sans action 
de la chaleur, a été pratiquée de façon très variable par les auteurs, 
le seul point d'accord étant - quand il est‘mentionné - le maintien 
des échantillons à l'obscurité : l'altération des pigments par la lu- 
mière, elle, n'est pas contestée. 
Mais on n'a pas toujours pris en considération l'altération 
par la d~&ca.tLon (séchage à l'air, dessicateur à vide ou non), par 
l’aca’ion de .&z C~LZ&UJL (température ambiante et jusqu'à 70°C, par étu- 
ves ordinaires ou à vide), ou par la duGe d’action des différents 
facteurs modifiant la structure des molécules de pigments (lumière, 
température, pH, tension d'oxygène - cf. CHICHESTER et NAEAYAQ, et 
HOLDEN in GOODWIN, 1965). 
Les divergences méthodologiques se manifestent alors qu'on 
pourrait croire le problème éclairci. 
Sans reprendre tous les travaux cités dans le tableau chrono- 
logique (article de référence, pp. 47 à 62), citons EATON et MOSS 
(1966) qui affirment que la de.uka.tLon, brève il est vrai (mais alors 
est-elle complète ?> à l'air, à l'obscurité pendant trois heures 'n'- 
affecte pas les spectres des extraits acétoniques dans le sens d'une 
dégradation" alors que VALLENTYNE (1955) déconseille formellement le 
séchage pour les pigments chlorophylliens, même dégradés, et réhumi- 
difie les échantillons séchés pour améliorer l'extraction. 
L'altération par la C~&!L& n'est pas considérée par STEELE 
et BAIRD (1968, 40°C sous vide), ni par LEACH (1970, 50°C sous vide, 
16 h). Quant à COLOCOLOFF M. (1972, 40°C, air, 36 h) il examine en 
détail les modifications éventuelles des molécules et pense pouvoir 
pallier les inconvénients du traitement par l'évaluation de ses effets. 
Avant d'expérimenter moi-même, j' avais vu pratiquer le séchage 
sous vide à 40°C aux laboratoires d'Aberdeen et de Newburgh (R.U.). 
Ce n'est qu'après plusieurs essais, commencés en mars 1969 que je 
décidai en juin 1969 d'abandonner le séchage malgré certains avantages 
qui sont : 
1") l'utilisation directe d'acétone à 90 % (concentration re- 
commandée et coefficients pigmentaires connus pour cette concentration 
du solvant) sans réajustements de concentration en rapport avec la 
teneur en eau du sédiment, à évaluer auparavant ; 
2“) la concentration en pigments rapportée immédiatement à un 
poids sec sans les pesées et calculs complémentaires que comporte mon 
protocole (article de référence, pp. 16 à 19). / 
3.4.2. Expériences 
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Le but de mes essais a été d'évaluer les effets, éventuelle- 
ment quantifiables, d'un séchage à l'&&Ne à ain (la seule dont nous 
disposions), utilisée entre 40 et 70°C pendant 24 à 48 heures, sur les 
pigments de sédiments etudiés en parallèle à l'état frais et de tenter 
de répondre aux questions suivantes : 
1') Y a-t-il altération de pïgments et si tel est le cas, de 
quels pigments ? Chlorophylle a, phéopigments, pigments concernés par 
le rapport D043OLDO665 (chlorophylles a et c, certaines bactériochloro- 
phylles, certains caroténoïdes) ? 
2') Quel est le sens de cette éventuelle altération ? 
3") Quelle est son importance ? 
4") Est-elle suffisamment constante pour que l'on puisse appli- 
quer facilement des COkhZtiOn.4 byb~~matique.5 aux résultats obtenus 
après séchage ? 
L'expérience principale, la seule dont je rende compte ici a 
porté, le 11.6.69, sur les sables de plus en plus fins des stations 
TKI, TK2, TK3 (5 m, 15 m, 25 m) chaque fond étant quadrillé de 16 ca- 
ses sur une surface de 1 m2 (Fig. 15). 
Un raclage de.surface a été effectué au milieu de chaque case 
de 25 cm de côté et les 16 échantillons ont été congelés séparément 
après un bref égouttage sur papier. 
Deux parties aliquotes de chaque échantillon ont été traitées 
comme suit : 
Sabl!e humide (SH) : sédiment broyé à l'obscurité ; pesée rapi- 
de de 4 g environ de broyat.humide immédiatement additionné de 10 ml 
d'acétone à 90 % dans un tube qui est bouché et conservé à 5°C à l'obs- 
curité pendant 20 à 22 h avant les mesures spectrophotométriques. 
Sable bec (SS) : sédiment séché à l'étuve à 40°C pendant 48 h, 
broyé à l'obscurité immédiatement avant adjonction de 10 ml d'acétone 
à 90 % sur 3 g de broyat sec ; bouchage et réfrigération à l'obscurité. 
Rcmhquti : 
1') Les ualeurs de concentrations pigmentaires présentées dans 
le tableau VIII et la figure 15 sont évidemment rapportées dans les 
deux cas (SH et SS) à 1 gramme de sable sec (ug.g-'9, le sable humide 
étant séché et pesé après extraction des pigments. 
2') Les teneurs moyennes en eau du sable humide égoutté étaient 
respectivement dans les trois stations (n=16, intervalle de confiance 
+ t 0,05 S/E, CV= coefficient de variation) : 
TKl = 3o;a % 2 0,5 cv= 3% 
TK2 = 35,9 % +_ 1,5 cv= 8% 
TK3 = 36,4 % t 1,7 cv = 10 % 
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On notera que, la variabilité de l'humidité d'un même sédiment 
égoutté étant faible,. l'égouttage peut être considéré comme uniforme 
d'une case à l'autre. 
3.4.3. Résultats 
3.4.3.1. Effet du séchage en chaque station 
Pour savoir s'il y a un effet constant, d'une case à l'autre, 
de la dessieation, j'ai étudié à l'intérieur de chaque station la mi- 
crorépartition relative des concentrations pigmentaires avant et après 
séchage, et les corrélations entre les résultats sur le sable sec et 
sur le sable humide. 
L'étude de la microrépartition des pigments à la surface des 
sédiments sera abordée de façon détaillée dans le chapitre 4.2.1. Il 
n'était pas possible de tester la nature exacte de la microrépartition 
par l'indice de Fisher (d = s2/&- car, en toute rigueur, les lois de 
la distribution de Poisson sur laquelle est fondée cet indice ne sont 
applicables qu'à des données discontinues et il s'agit ici de varia- 
bles continues exprimées en pg.g -1. On a cependant calculé d qui per- 
met de comparer empiriquement les stations entre elles sur le plan de 
l'hétérogénéité de la répartition des valeurs : la comparaison des va- 
leurs de d permet un classement des stations entre elles mais non un 
classement en catégories bien définies (populations surdispersées ou 
agrégatives, aléatoires, sous-dispersées ou uniformes). 
Pour la ckeonophyfle. a on remarque (tableau VIII) que l'indice 
de dispersion d tend à diminuer dans chacune des trois stations après 
séchage c'est-à-dire que la répartition des valeurs tend vers plus 
d'uniformité : l’héa%ogéné.S de dépattt n’ad plu.6 m&ouvée après 
béchuge. 
Pour les phéopigments, cette tendance est aussi observée à la 
station la plus profonde mais aux deux premières stations par contre, 
d tend à augmenter ainsi que le coefficient de variation ce qui prouve 
un accroissement de l'hétérogénéité après le séchage. Malgré ces modi- 
fications de la répartition, on pourrait s'attendre à une corrélation 
significative entre les concentrations pigmentaires avant et après le 
séchage : il n'en est rien. 
1") En TKI et TK2, les données ayant été transformées pour nor- 
malisation (VS), il n'a été trouvé aucune corrélation entre les mesures 
obtenues sur sable sec et sur sable humide, dans aucune des trois caté- 
gories de valeurs pigmentaires. On ne trouve pas non plus de corréla- 









Chi. a ss 
SH 
Phéo. ss 
Do 430 SH 
Do 665 SS 
SH 
Chl. a ss 
SH 
Phéo. ss 
Do 430 SH 
Do 665 SS 
SH 
Chl. a ss 
SH 
Phéo. SS 
Do 430 SH 
Do 665 SS 
. 
HOYENNES (U&S-') 
INT. DE CONFIANCE 
(p - 0,05) 
7,87 2 1,60 
3,36 + 0,33 
3.31 2 1,26 
0,52 2 0,53 
2,81 2 0,08 
2,32 + 0.06 
18,74 2 1,18 
Il,62 k 1,17 
8,72 2 0,80 
3,47 _+ 1,29 
2,83 z 0,97 
2,30 + 0,14 
4,24 2 1,03 
2,64 2 0,54 
7,87 _+ 1,02 
2,28 '2 0,50 
3,75 + 0,24 
2,71 t 0,18 
COEFFICIENT INDICE DIMINUTION 
DE DE APRES 
VARIATION (X) FI%ER (d) SECHAGE (X) 
16,4 0,210 
799 0,050 56,2 +_ 10,8 
30,7 0,310 




0,003 17,3 2 3.5 
Il,8 0,260 
12,l 0,170 37,l +- 10,o 
17,2 0,260 
44,6 0,690 59,3 + 14,l 
4,7 0,060 
794 0,010 18.5 +- 7,2 
36,3 0,550 






0,240 71,o +_ 4,7 
0,030 
0,030 27,7 + 3,4 
Tableau VIII : Influence d'une dessication par la chaleur sur les concentrations 
pigmentaires des sédiments. Valeurs pigmentaires moyennes obtenues 
avant (sable humide : SH) et après séchage (sable sec : SS). 
Moyennes 2 t 0,05 s/VÏi. Indice de dispersion de Fisher : d = s2/iû. 
Coefficient de variation : s x lOO/ïÜ. 
1.08 
Chlorophylle a pg.g-l sable 8ec 
H: m = 10.74 f 1.16 
Phéopigments pg .g-’ sable sec 
H: Iii I 6.72 +- 0.80 
Do 430 
DO 666 
H: ii = 2.63 +- 0.07 s: m r 2.30 + 0.14 
Figure 15 : Action de la chaleur et de la dessication sur les pigments. 
TK2 11-6-69, sable fin à 15 m. 
H = extraction sur sable humide ; 
S = extraction sur sable séché à l'étuve d 40°C pendant 48h. 
(Carrés de lm de &!zé, 16 échantillons, m f t 0,05 s/ Vn). 
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station TK2 où l'on ne.voit pas de ressemblance dans la disposition 
des isolignes entre les parties gauche (sable sec) et droite (sable 
humide) de la figure. 
Remarquons enfin (tableau VIII) que les coefficients de varia- 
tion des phéopLgmen& dans ces deux stations sont très différents sur 
le sable humide et sur le sable sec : TKI 31 % avant, 82 % après ; 
TK2 17 % avant, 44.% après. Ceci pourrait indiquer une différence de 
réaction à la chaleur dans chaque case suivant le contenu végétal vi- 
vant de l'échantillon au départ. 
2") A la station TK3 (25 m) par contre, on trouve une corréla- 
tion positive entre les concentrations pigmentaires obtenues dans le 
sable sec et dans le sable humide. 
Chlorophylle a : r = + 0,92 (p& 0,001) 
Phéopigments : r = + 0,66 (p< 0,05) 
D0430/DO665 : r = + 0,75 (P< C,Ol) 
On observe aussi une corrélation de rang (coefficient de 
Kendall). 
Le séchage modifie donc le type de répartition des valeurs 
pigmentaires et parfois dans des sens différents ; il n'est pas possi- 
ble de généraliser à tous les types de sédiments une corrélation trou- 
vée seulement dans un cas sur trois. 
On ne peu2 concLute à un e,j@t CO~&LZ~A du béchage bwL p.i!u- 
b&WU tgpeA de. pigment6 ti b#L ,~&LL&.?WL~ écha~onb pkOvenan;t 
d’une m&ne bmon. 
3.4.3.2. Comparaison des effets du séchage sur les trois types de 
sédiments. 
La dernière colonne du tableau VIII donne les résultats moyens 
obtenus dans les trois stations. Ils indiquent dans tous les cas UnC 
pente de pigments et une vtib.iLLté knpontante de cehk dkm&uuXon 
suivant les sédiments et suivant les paramètres pigmentaires considérés. 
Si l'on note que les valeurs initiales (SI-I) de chlorophylle a 
et de phéopigments ne sont pas liées par une corrélation significative 
avec la profondeur croissante (maxima en TK2), on constate que la va- 
riation de la perte de ces pigments n'est pas en relation directe avec 
les valeurs initiales mais avec le type de sédiment. 
Ainsi, .&x p@t& de chLohoph@& a CH LLX p& élevée (56,2 SO> 
dam k?eS bédimev& .&U p.& gkObb.&b et les plus agités par les va- 
gues. Cette perte diminue (37 %, 36 X) pour une finesse croissante, 
liée à la profondeur croissante. 
A l'inverse, la dAnLvu&ion du mppoti 0043U/VO665 b'accentue 
avec la &h?Abe du bédheti (17 %, 18 %, 28 X). 
Il n'y a pas de conclusion nette pour les phéopLgmena2 sinon 
que la pf?,JL& est corrélée négativement avec la teneur initiale et que 
dans tous les cas elle &bk &&b hpoJdZtie (83 %, 59 %, 71 X). On peut 
tenter d'expliquer ce fait par une altération, à cause de la chaleur 
et de l'oxygène, de la phéophytine a en phéophytine a' puis en chlorine 
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et purpurine, altération,décrite par CHICHESTER et NAKAYAMA (1965). 
Les pourcentages de perte ont été calculés case par case ; les 
coefficients de variation de ces pourcentages varient entre 15 et 36 % 
selon les stations et les pigments considérés. 
Pour la chlorophylle a, le coefficient de variation est voisin 
de 15 % en TKI et de 30 % en TK2 et TK3. 
Ceci montre que kk VtibUé dti edrjets du béChage b#t .h 
ckeohophyRee a est plb impotinte dans &ti béduneti &Lnb que dans 
& #iAb ghObbi&JLb. 
Les autres expériences conlirmaient, avec des pourcentages 
extrêmement variables en fonction des sédiments considérés (nature, 
granulométrie, profondeur, teneur en eau), de la date du prélèvement 
(saison), du nombre d'échantillons traités dans chaque cas, de la tem- 
pérature et de la durée du séchage, q ue des transformations moléculai- 
res sont subies dans tous les cas, par tous les pigments, sans que 
puisse être dégagée une loi traduisant ces variations, loi applicable 
à n'importe quel sédiment. 
En résumé, il pah&A th2.b c&&i.cARe d’appUqueh une cowuzti.on 
qti tienne compak de “l’e~@.t de béchage” mêle en admea?takti que .&5 
mod&.it@h de ce béchage ptibent ê.ake paAd&meti batandahtiée,b. 
La vahi.abiJLLté des CO~L.?% e6t due à la natu& mi%w deb d-km 
pigments et à la naiwuz dL~@~znte de.6 bédiments donc deh otrganhmu 
qui y v.ivent. Une correction systématique ne pouvant être envisagée, 
cette technique a donc été rejetée. 
3.5. AUT- REMARQUES h5iTHODOLOGIQUES 
Les remarques méthodologiques concernant la dimension des 
échantillons, la nécessité du broyage, le choix du solvant, l'extrac- 
tion proprement dite et les lectures de densités optiques ont été trai- 
tées dans l'article de référence, pp. 39 à 44. 
Certains auteurs ont envisagé l'utilisation des ultra-sons 
pour parfaire la libération des pigments. Pour ma part, j'ai pu véri- 
fier l'efficacité du broyage manuel avec des sédiments calcaires. Je 
pense qu'ainsi les cellules sont brisées aussi efficacement que par 
les ultra-sons, bien que je n'aie pas expérimenté ces derniers. 
Comme solvant, l'acétone a été choisie surtout parce que les 
coefficients d'absorption spécifiques des divers pigments y étaient 
mieux connus. Le méthanol est généralement considéré comme un solvant 
plus efficace, mais, malgré les encouragements et les voeux du groupe 
de travail no 17 de 1'DNESCO (ANONYME, 1966) pour induire des recher- 
ches sur ce point, les caractéristiques spectrophotométriques en sont 
longtemps restées mal connues. 
Depuis les récents travaux de MARKER (1972) sur l'action com- 
parée de l'acétone et du méthanol dans l'extraction de la chlorophylle 
a et de la phéophytine a de diverses algues, et ceux de TETT et aZ. 
(1975) sur l'utilisation du méthanol bouillant qui permettrait surtout 
une meilleure distinction entre chlorophylle a et phéophytine a exis- 
tent des données plus complètes sur les caractéristiques spectrophoto- 
métriques des pigments chlorophylliens dans le méthanol. 
Il est certain que malgré les précautions prises (obscurité) 
et le broyage préalable, on ne peut prétendre, avec l'acétone à une 
extraction totale des pigments chlorophylliens des divers végétaux 
présents dans un échantillon. Il faut garder présente à l'esprit cette 
source d'erreur, souvent négligée, qui entraine une sous-estimation 
des concentrations réelles. 
3.6. EXPRESSION DES RESULTAT~ 
Dans tout domaine de recherches relativement nouveau apparais- 
sent vite des problèmes de standardisation des unités d'expression des 
c resultats, problèmes qu'il faut résoudre au mieux. On constate sur ce 
sujet, capital puisqu'il met en jeu le mode de collecte et le mode 
d'extraction, une extraordinaire discrétion de la part des auteurs 
quant à la justification de leurs choix. 
Dans ce travail, l'évaluation de toute concentration pigmen- 
taire est rapportée en priorité à l'unité de poids du sédiment sec 
(séché après l'extraction)..Les valeurs obtenues sont de l'ordre du 
microgramme de pigment par gramme de sédiment sec. 
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Compte tenu du mode d'extraction sur des échantillons pesés, 
l'expression en g -1 est la plus proche de la grandeur observée et donc 
la plus adéquate pour rendre compte de la variabilité de cette grandeur 
. 
dans un biotope donné. 
Par contre une expression relative à l'unité de surface permet 
de comparer plus aisément entre eux des sédiments de granulométrie et 
teneur en eau différentes et des domaines différents (benthiques et 
pélagiques, aquatiques et terrestres par exemple). 
Le mode d'expression enpg.g -1 de sédiment sec est utilisé par 
STEELE et BAIRD (1968), TIETJEN (1968), LEACK (1970), ODUM (1970) et 
OLAH (1972). Si on laisse de côté toutes les expressions anciennes en 
unités arbitraires (VALLENTYNB, 1955 ; FIGUERAS, 1956 ; ORR et az., 
1958 ; LAEVASTU, 1958 ; POMEROY, 1959 ; GORHAM, 1960 ; FOGG et BELCHER, 
1961) il reste quelques exemples d'expression en pg.cm-3 ou ml-1 de sé- 
diment frais @AMATMAT, 1968 ; RIZNYK et PHINNEY, 1972 b) et en mg.kg-1 
de sédiment humide (BUREHOLDER et aZ., 1965). 
Mais beaucoup d'auteurs, en particulier MOSS (1968) qui recen- 
se les travaux de ses prédécesseurs, préfèrent la référence à une uni- 
té de surface qui permet de comparer des communautés végétales diver- 
ses et de relier entre elles "biomasse" et "production primaire" cette 
dernière étant le plus souvent exprimée par référence à la surface, le 
facteur "éclairement" lui étant lié. Dans ce cas la correspondance 
entre les unités de poids de pigments et de surface considérée est en 
général de l'ordre du milligramme par mètre carré de sédiment en place. 
Il est impératif de préciser à quelle épaisseur de sédiment on 
se réfère. Cette précision fait quelquefois défaut chez certains au- 
teurs, ou doit être recherchée au fil du texte. 
L'épaisseur considérée peut varier : 1,2 K 3 mm (FENCHEL et 
STRAARUP, 1971 ; PAMATMAT, 1968), 1 cm (ODUM et air., 1958 ; SANDERS 
et aZ., 1962 ; WETZEL, 1963, 1964), 1,l cm (TAYLOR et GEBELEIN, 1964), 
2 cm (MOSS, 1969), 1 à 2,5 cm (BUNT et aZ., 1972) et 3 cm (SOURNIA, 
1976 a, b). 
Ici on a choisi, dans l'évaluation par "écrémage", de travail- 
ler sur l'épaisseur de 0,5 cm qui correspond à l'ordre de grandeur de 
l'épaisseur dans laquelle peut pénétrer la lumière au sein du sédiment 
(TAYLOR et GEBELEIN, 1966 ; GOMOIU, 1967 ; FENCHEL et STRAARUP, 1971). 
C'est également avec des échantillons de cette épaisseur que seront 
effectuées les incubations dans l'étude de la production primaire. 
Donc, sauf lorsque des précisions sont données à partir de 
'mesures faites sur les carottes découpées en tranches sur plusieurs 
cm d'épaisseur, LU tcebM en mg de pigments pti m2 donna ~~VIA ce 
a?uxvd eonceJweti une ép&hkWL de 0,s cm he.u&ment. 
Il a semblé utile , pour permettre au lecteur de rapporter fa- 
cilement à des surfaces les valeurs pigmentaires exprimées enpg.g -1 
de sédiment sec, de donner figure 16, la correspondance entre 1 g des 
divers h&%Hl~ti hcX% étudiés dans ce travail et la hWL@X occupée 
par ce poids de sédiment sec, h, en cm2. 
Le sédiment recouvre 6 sur 0,5 cm d'épaisseur s'il est re- 
constitué en sable humide tel qu'il se présente in situ avec une pro- 
portion d'eau donnée ( e ) et une masse volumique à l'état humide don- 
née ( dh en g.cmB3). 
Du fait des pesées successives décrites dans le protocole, ces 
données sont connues pour chaque sédiment égoutté sommairement avant 
l'extraction. 
1 g de sable sec donne in situ -$-e g de sable humide de 
densité dh. 
Son volume est représenté par 3 &Jwm ' 
Pour une épaisseur de 112 cm, la ,W-h&lCe COUV&de est : 
’ = (lee) dh cm2 
ou bien la proportion d'eau s'exprime : 
2 
e= 1 - s x dh 
Cette équation a permis de construire les portions d'hyperbo- 
les constituant l'abaque (Fig. 16) qui donne pour tout sédiment corres- 
pondant à ces caractéristiques, la surface en cm2 correspondant à 1 g 
de sable sec réhydraté et supposé remis en place sur 112 cm d'épais- 
seur, ayant une masse volumique humide et une proportion d'eau connus. 
J'ai situé sur cet abaque les "plages" (A, B, C, D, E, F) cor- 
respondant aux types de sédiments de la région de Nosy-Bé, "plages" 
délimitées d'après les valeurs expérimentales obtenues à partir de 
sédiment écrémé et égoutté. 
Il est évident que pour les sédiments les plus riches en eau, 
c'est-à-dire les vases (E, F, partie gauche de la figure), 1 g de la 
matière sèche représente in situ une surface plus grande (2,4 à 5 cm2> 
que pour les sédiments grossiers (A, B 1,2 à 2 cm'). 
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“lasse volumiqut du sabia humide : dh 
Figure 16 : Abaque donnant la surface en cm2 (portions d'hyperboles) 
correspondant à lg de sable sec, réhydraté et supposé 
replacé in situ sur 0,5 cm d'&paisseur, selon la masse 
volumique et la proportion d'eau du sédiment humide. 
A : TKl, BAI, AMI, LO, N13, NO 9m. 
B : TK2, NO 5m, N12, BRZ. 
C : TK3, BCl, BCZ, N14. 
D é TK4, BA2, AM2, N15. 
E : AM3, AM4, NO 15m, BRl. 
P : BA3, BA4. 
Les masses volumiques de sables égouttés, évaluées par pesées 
dans des tubes ou éprouvettes gradués, sont probablement un peu diffé- 
rents, du fait des manipulations, de celles des sédiments en place. 
C'est pourquoi j'ai aussi déterminé des poids spécifiques à partir de 
la portion superficielle des carottes (surface et épaisseurs connues). 
Ainsi estimés, ils se sont révélés extrêmement variables à l'intérieur 
d'une même station, le même jour,. suivant la carotte considérée. Ce 
fait est dû à la difficulté de découper exactement 0,5 cm ou 1 cm de 
carotte donc de peser exactement 5,7 cm3 de sédiment ; dans le cas de 
sédiments fluides, il est assez difficile, sans un égouttage sommaire, 
de délimiter l'interface eau-sédiment et dans les sédiments grossiers, 
la dimension des grains ne permet pas un découpage très précis même 
après congélation. Aussi a-t-il paru préférable de s'en tenir aux 
évaluations de dh à partir de sédiment écrémé. 
4.RESULTATS 
On donnera tout d'abord des moyennes générales pouvant servir 
à des comparaisons avec d'autres écosystèmes. Puis on exposera les 
résultats d'une étude de la variabilité de la répartition des concen- 
trations pigmentaires, variabilité horizontale à la surface des sédi- 
ments et verticale au sein du sédiment. Enfin, on donnera les résul- 
tats qui peuvent permettre de dégager les variations de concentrations 
pigmentaires en fonction de la profondeur des stations, de la nature 
différente des sédiments, et des saisons. 
4.1. ORDRES DE GRANDEUR, VALEURS EXTRÊMES 
Les moyennes générales de 143 mesures de chaque catégorie de 
pigment, effectuées dans la région de Nosy-Bé sur la pellicule super- 
ficielle (0,5 cm) des sédiments de tous types granulométriques confon- 
dus, les stations étant situées entre 3 et 60 m de profondeur, sont : 
Chlorophylle a 
Phéopigments 
: 6,16 i 0,76 
-1 
pg.g dans le sédiment sec 
38,78 +- 4,95 mg.me2 dans le sédiment en 
place 
: 10,33 +_ 1390 
-1 
pg.g dans le sédiment sec 
49,93 2 -2 6,69 mg.m dans le sédiment en 
place 
Ch1.a /Chl.a + Phéo. : 0,47 + 0,04 
DO430 / DO665 : 3,02 2 0,lO 
Les intervalles de confiance sont calculés à partir de 
t 0,05 s/ VT?. 
Sur les &VI.& de ~e~6Lti seuls (5 à 39 m, profondeur moyenne 
17,7 m, n=94) les moyennes sont : 
Chlorophylle a Phéopigments 
-1 Pg.g 6,44 z 0,88 5,75 2 0,97 
-2 mg.m 43,85 +_ 5,93 36,54 2 5,57 
Ch1.a /Chl.a + Phéo. = 0,55 -: 0,05 
DO430 / DO665 = 2,86 t OsO9 
Sur Les don& de VLUU seuls, de profondeurs équivalentes 
(3 à 43 m, profondeur moyenne 18,2 m, n=33) on a : 
Chlorophylle a Phéopigments 
-1 
2-vz.g 5,89 2 3,40 22,52 t 5,lO 
-2 mg.m 28,51 + a,74 86,5a 2 15,50 
ChL.a /ChL.a + Phéo. = 0,2a + 0,oa 
DO430 / DO665 = 3,31 ' 0,18 
La quantité de chlorophylle a par unité de surface est donc, 
en moyenne, plus grande sur Les sables que sur les vases (moyennes 
significativement différentes au seuil de 99 X). Les phéopigments sont 
plus abondants sur les vases que sur Les sables et plus abondants que 
la chlorophylle a sur les vases, ce qui n'est pas le cas en moyenne 
sur Les sables. 
Ainsi, sur les sables, les concentrations en chlorophylle a 
sont en moyenne supérieures à celles des phéopigments (rapport : 0,55). 
Sur les vases, il y a trois à quatre fois plus de phéopigments que de 
chlorophylle a. Le rapport DO430 /DO665 y est significativement plus 
élevé (seuil 99 X) que sur les sables (3,31 > 2,86). 
L'étude de la réiartition des pigments en fonction de la pro- 
fondeur des stations nous montrera plus loin que les stations qui pré- 
sentent &e~ P&U dontes moyenned annu&ti ck Ra ehLotraph@Le a sont 
des stations de sables et vases situées ux env.&oiu de 10 à 20 m de 
profondeur (profondeur moyenne : 14,2 m ; Ch1.a : 8,16 pg.g -1 et 
51,85 mg.mS2). 
Les valeurs les plus fortes de concentration en chlorophylle a 
ont été trouvées à 15 m dans les sables en TK2, le 5.8.69 : 23,62,ug. 
-1 
g 3 soit 151,89 mg.m -2, et à 20 m dans les vases en AM2, le 12.3.70 : 
-1 
25,64 pg.g > -2 soit 100,39.mg.m . 
Pour les phéopigmeru%, c'est toujours en profondeur et sur les 
vases que l’on trouve les concentrations les plus fortes. Quant aux 
plus faibles, elles ont été plusieurs fois nulles en TKI (sable à 5 m). 
Le rapport DO430 f 00665, dont les valeurs les plus faibles 
sont toujours observées dans les sables et sur les fonds peu profonds, 
dépasse la valeur de 4 deux fois seulement dans les stations réguliè- 
res (4,36 en BA4, 30 m le 6.2.70 ; 4,25 en TK4, 39 m le 6.5.70). En 
présence de chlorophylle a, les plus fortes valeurs observées étaient 
5,23 en NI5 à 27 m (vase) et 4,67 en NI4 à 37 m (sable plus ou moins 
vaseux, fonds situés tous deux à l'embouchure de la rivière Baramaha- 
may) (Fig. 1 et 21, tableau XII). 
Au large du plateau continental, sur les fonds de 300 à 950 m, 
en absence de chlorophylle a et en présence de phéopigments, on a 
trouvé pour ce rapport des valeurs s'échelonnant entre 4,17 et 18,8, 
4.2.1. Variabilité horizontale 
4.2.1.1. Introduction 
La répartition des concentrations pigmentaires à la surface 
des sédiments sera étudiée ici à partir de 6 exemples. 
Les deux premiers, TKl et.NO, sont choisis comme étant deux 
types de sédiments de granulométrie différente mais situés à la même 
p~o~ondewr de 5 m. 
TKI est un sable grossier sans fraction fine, extrêmement bien 
classé ; NO est un sable vaseux avec 17,3 % de fraction fine et 10 % 
de fraction très grossière (cf. tableaux IV et VI). Le premier est si- 
tué en mode agité, le deuxième en mode calme. 
Pour un échantillonnage effectué à la même ch& que TKI, le 
28.10.69, nous étudierons TK2 et TK3 situés à des profondeurs crois- 
santes et se caractérisant par une valeur décroissante de la médiane 
granulométrique (cf. tableau IX, colonnes 1, 3, 5). 
J'ai ajouté deux séries d'observations effectuées également en 
TK2 et TK3 (colonnes 4 et 6 du même tableau) mais à des saisons diffé- 
rentes, afin de pouvoir confirmer ou infirmer les conclusions tirées 
de la comparaison des trois stations TK à la même date. 
La microrépartition a été étudiée dans chaque cas et pour cha- 
que catégorie pigmentaire, - . a partir de données obtenues sur 16 échan- 
tillons prélevés par un raclage superficiel au milieu de chacune des 
16 cases délimitées sur une surface de 1 m2. 
Comme il a été signalé plus haut (cf. séchage 3.4.3.1. p.106), 
je n'ai pas pu tester par les méthodes classiques de FISHER ou CASSIE 
(RRYS, 1972) la VI&#L~ de la microrépartition (agrégative, aléatoire, 
uniforme) car le calcul des seuils de signification des indices, par 
exemple celui de FISHER (d = s2/ m) se réfère à la distribution de 
Poisson (s2 - = m) donc à la distribution binomiale négative qui suppo- 
sent des données discontinues, des comptages d'individus par exemple. 
CASSIE (1963) faisait déjà cette remarque à propos de l'étude de la 
"microdistribution" des valeurs de production primaire exprimée en 
-3 mgC.m dans le phytoplancton. ‘IJevertheZess, since Droduction is a 
fonction of the quantity of phytoplankton, we trrll expect some tneasure 
of heterogeneity betueen sqles taken in the fieLci”. CAS§IE préconise 
d'utiliser le terme d'hétérogénéité lorsque le coefficient de varia- 
tion est supérieur à 10 %, valeur empirique à ses yeux, évaluée d'après 
une culture de SkeZetonema. 
Si l'on admet ici que la quantité des pigments est un reflet 
des quantités de microphytes, vivants ou morts selon les pigments con- 
sidérés, on peut tenter une comparaison de l'hétérogénéité de réparti- 
tion des valeurs dans les différents types de sédiments : 
1") Par l'examen des figures représentant les isolignes des 
valeurs pigmentaires sur une surface de 1 m2 et la comparaison des 
amplitudes de variations de valeurs entières trouvées sur une telle 
surface (Fig. 17 a, b, c). 
2O) Par la comparaison.dea.coefficients de variation et des 
rapports s2/m (indice de dispersion de Fisher - tableau IX). 
4.2.1.2. Résultats à 5 m sur deux sédiments différents‘(Fig. 17 a). 
L'amplitude de la variation pour la chlorophylle a est seule- 
ment de 1 pg.g -1 (isolignes extrêmes 5 et 6pg) sur le sable vaseux 
(SV) contre 4 pg.g-1 (9 et 13) sur le sable (S). Pour les phéopigments 
on a 1 pg.g -' (3 à 4) d'une part en NO, et 3 pg.g -* (0 à 3) en TKI. 
Au premier abord, La &zndance à .l’hé&%ogén&L@ de/s VC&WU 
obstivéu e.G yZeti gh.muie dam tee néciimev& Le moiti co.Pma.té PCVL .!.a 
@ution &Lne (TKl). 
Cette remarque, qui pourrait être contestable du fait des mo- 
yennes pigmentaires différentes dans les deux cas, est confirmée par 
l'examen des indices d et CV (tableau IX, colonnes 1 et 2) qui ont 
pour valeurs en NO : 0,07 et 0,11 ( d > et Il,7 et 17,l ( CV ) pour 
les deux ensembles de pigments sur le sable vaseux contre des valeurs 
assez nettement supérieures sur le sable (0,13 et 1,91 : d ; 12,7 et 
surtout 190,8 : CV). 
Cette tendance à une relative hétérogénéité en TKI, surtout 
pour les phéopigments, peut s'expliquer par l'hydrodynamisme, plus 
puissant au voisinage de l'îlot exposé de Tany Kely que dans la baie 
abritée d'Ambanoro (NO). L'observation directe des fonds de sable de 
Tany Kely montre qu'il existe des ripple marks, souvent remaniés par 
la marée et la houle. On peut penser que ceux des microphytes qui ne 
sont pas intimement fixés aux grains de sable par des pédicules ou 
des coussinets muqueux, sont constamment mis en suspension par la hou- 
le et subissent un tri granulométrique qui les répartit préférentiel- 
lement aux creux des ripple marks ; ce tri serait encore plus efficace 
sur les organismes morts contenant des pigments dégradés. On peut faire 
état ici d'une corrélation négative (r = -0,64 ; pd 0,Ol) entre chlo- 
rophylle a et phéopigments et entre chlorophylle a et rapport DO430 1 
DO665 (r= -0,60 ; p 6 0,02). Cette corrélation suggère qu'aux creux 
des ripple marks on observerait à la fois des taches de pigments dé- 
gradés et des minima de chlorophylle a comme le montre la disposition 
des isolignes (Fig. 17 a). 
Dans le sable envasé au contraire, la surface du fond reste 
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Chlorophylle 0 pg-‘3-l sable sec 
Phéopigments pg.g-1 sable sec 
Do 430 
Do 665 
s: iii I 2.35 + 0.05 
TK, 28-10-69 
sv: iii = 2.87 + 0.14 
NO 17-Z-70 
Figure 17 : Microrépartition sur lm2 (16 échantillons) des valeurs 
des concentrations pigmentaires dans différents types 
de sédiments. 
a = deux sédiments de granulométrie différente situés 
à 5m. TKl : S = sable ; NO : SV = sable vaseux. 
Chlorophylle e 
S Iii = 13.65 f 2.08 
Phéopigments 
s iii = 3.87 + 0.43 
s ii = 2.67 f 0.23 
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pIHI- seble sec 
pg.g-’ sa.ble sec 
S fil = 8.72 +- 0.80 
Do 430 
Do 665 
S ïïl = 2.83 & 0.07 
TK2 28.10-69 
TK, 11-6-69 
Figure 17 : b et c = deux stations identiques à des saisons 
-..... 
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Chlorophylle a ~!HJ-’ sable sec 
Phéopigments pg.g-’ sable sec 
Do 430 
Do 665 
S iii = 2.99 f 0.05 S m = 3.58 c_ 0.19 
TK3 28-10-69 
. . . . ..différentes (TK2 : 15 m i TK3 : 25 m). 
TK, 28-2 -70 
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entre.les trois séries de valeurs. Je n'ai pas trouvé d'explication au 
fait que les valeurs obtenues pour le ràpport DO430 /DO665 (amplitudes 
de 0,g sur SV ; 0,2 sur S ; CV : a,9 contre 3,a %> ne. confirment pas 
l'hypothèse de l'hétérogénéité plus grande sur le sable agité. Remar- 
quons cependant que d est plus petit (0,02 sur le sable vaseux que 
sur le sable (0,04). 
4.2.1.3. Résultats à 5 m, 15 m et 25 m le mZme jour (Partie gauche des 
Figures 17 a, b, c). 
La comparaison des répartitions pigmentaires sur ces trois sé- 
diments sableux à médiane granulométrique décroissante et à fraction 
fine nulle sauf à 25 m (10 %> montre que, pour la cG.lo~ophqL& a : 
- l'amplitude des variations atteint successivement 4sg.g-1 
(9 à 13) en TRI, lOpg.g- 1 (10 à 20) en TK2, 7 ,ug.g-1 (5 à 12) en TK3. 
- d a les valeurs suivantes dans le même ordre : 0,13 ; 1,04 ; 
0,82. 
- le coefficient de variation est de : 13 %, 28 %, 33 % (ta- 
bleau IX). 
On voit que, au regard de la chlorophylle a, le classement des 
stations de la moins hétérogène à la plus hétérogène est dans l'ordre 
1, 3, 2 (1, 2, 3 si on considère le coefficient de variation). 
Donc, POWL .k chLo/rophy.&k a, AUIL dti don& de bab.Leb expodti 
ii un centain hydhodynam.&me, étudiés le même jour à la fin de la sai- 
son sèche, ~'IzéZtétrogLné.&Z he.&&k ehk ba mokti dotie dans &A &Lb.& 
F"rO~oldWh ek hwt .kh hddinW& &% @-kU gJWhh.&h. 
Ce classement des stations est également celui que donne le 
tippoti 00430 / 2)0665 dont les valeurs sont extrêmement hétérogènes 
à la deuxième station (amplitude de variation 1,6), la troisième sta- 
tion revenant à un type plus uniforme. 
A l'inverse, pour les phéopigmeti, le classement du moins hé- 
térogène au plus hétérogène est 3, 2, 1 avec : 
- des amplitudes de variation de 2 pg.g-1 (4 à 6) en TK3, 
2 pg.g-1 (3 à 5) en TK2, 3 pg.g-1 (0 à 3) en TKI. 
- des valeurs s2/: de 0,12 ; O,16 et 1,91. 
- des coefficients de variation de 15 %, 20 % et 191 %. 
Ce classement s'explique par le fait qu'une "tache" de matériel 
dégradé a statistiquement plus de poids sur un fond comme TRI (Fig. 17a, 
TK1,phéopigments) où il n'y a presque pas de phéopigments (m = 0,48 
pg.g-l) que dans les deux autres stations où les moyennes sont plus 
élevées (üi : 3,87 et 5,33pg.g-1). 
Quant à la répartition de la chlorophylle a, l'explication du 
classement (valeurs plus hétérogènes en profondeur) peut être recherchée 
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également dans l'hydxodyn&&me‘avec une apparente contradiction par 
rapport aux déductions du paragraphe précédent (4.2.1.2.) : à 15 et 
25 m, les effets des courants de marées et des vagues sont moins per- 
ceptibles qu'à 5 m. Donc à 15 et 25 m, les ripple marks n'apparaissent 
qu'au cours d'évènements relativement exceptionnels tels que tempêtes 
ou grandes marées d'dquinoxe ; ils ne sont pas remaniés fréquemment 
comme à 5 m par l'action des .vague's. Une certaine hétérogénéité de ré- 
partition des concentrations en chlorophylle a, donc des végétaux vi- 
vants, peut se manifester en TK2 et TK3 dans ces sillons relativement 
stables. 
A 5 m (Xl 1, .tti tipp& matthn nont mouvantx eX .LtY en M.&.Lte 
une un+xmiha;tion )wLa.Gve patr. kxppoti aux fjan& pti pto60n&, moiti 
neZte. cependant que C~L& qui e&t obne,wée à !.a mZme p&o6ondewt AWL un 
&md pm~yue V~A~UX [NO]. Ce fond est largement couvert, à cette pro- 
fondeur, d'un "tapis" de microphytes accompagnés de pigments dégradés 
plus abondants qu'en TKI du fait de la plus grande stabilité du fond. 
En TKI la chlorophylle a est abondante également mais les microvégé- 
taux vivants ne sont pas visibles sous forme de "voiles". Ils sont 
intimement fixés aux grains de sable et en général de plus petite 
taille qu'ailleurs. Ces faits ont été observés pour les diatomées par 
de nombreux auteurs notamment ROUND (1965 b), MUNRO et BROCK (1968), 
GRØNTVED (1960), BURKUOLDER et al. (1965) et très souvent par moi-même. 
Notons enfin que l'examen des corrélations entre les diffé- 
rents types de pigments à chaque station permet d'étayer certaines 
hypothèses. 
Ainsi, alors qu'à la p~~ti&f~e &taLion (TKI) on a conclu, du 
fait des corrélations négatives entre chlorophylle a et autres pigments 
(phéopigments, caroténoïdes pour DO430 /D0665), à la présence de taches 
détritiques là où il y a moins de chlorophylle a, dans la deuxième 
&tïQion (TKZ), il existe une corrélation positive (r = +0,86 ; p Q 
0,001) entre chlorophylle a et phéopigments, perceptible sur les sché- 
mas (figure 17 b, partie gauche) et aucune corrélation avec le rapport 
~0430 /~0665. 
Comme il y a relativement peu de phéopigments par rapport à la 
chlorophylle a (Chl.a/ Ch1.a + Phéo. = 0,78) on peut penser que le ma- 
tériel détritique est concentré dans des creux de ripple marks stables, 
donc riches aussi en végétaux vivants. A la ;Dtoi&ème A~~OVL (TK3) on 
n’a trouvé aucune corrélation. Les schémas montrent pour les phéopig- 
ments et le rapport pigmentaire (Fig. 17 c, partie gauche) une tendan- 
ce à l'uniformisation. Bien entendu toutes ces hypothèses ne pourront 
être définitivement confirmées ou infirmées que par des études de la 
microrépartition des microphytes eux-mêmes. 
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4.2.1.4. Résultats à !5 et 25 m en d'autres saisons (Partie droite 
des figures 17 b, c). 
L'examen d'autres groupes de résultats modifie les premières 
hypothèses. En comparant les cinq groupes de données concernant les 
stations TK (tableau IX), on aboutit à des conclusions contradictoires 
si l'on ne tient pas compte de la saison. Ainsi, les valeurs de chlo- 
rophylle a, des phéopigments et du rapport pigmentaire paraissent, en 
juin 1969, en TK2, beaucoup moins hétérogènes qu'en octobre de la même 
année (valeurs inférieures de d et de CV). Mais si en juin 1969 à 
15 m les valeurs de chlorophylle a paraissent plus régulièrement ré- 
parties qu'en TK3 en octobre, les valeurs des concentrations en phéo- 
pigments et du rapport pigmentaire restent un peu plus hétérogènes 
qu'en TK3 (17,2 % et 4,7 % contre 15,3 % et 3,l X). Il faut remarquer 
que toutes les concentrations pigmentaires moyennes de juin en TK2 
sont supérieures à celles d'octobre et on verra plus loin que pour 
la chlorophylle a elles correspondent à un maximum saisonnier. De plus, 
juin correspond également à une période de faibles marées, donc on peut 
admettre aussi que cette saison est propice à une relative uniformisa- 
tion des répartitions de microphytes. 
Quoi qu'il en soit, si l'on compare toutes les valeurs de d 
pour la chlorophylle a, le classement des stations. en deux groupes 
reste valable, qui montre une moindre hétérogénéité à 5 m que dans 
les fonds plus profonds. 
Il reste à comparer entre elles les deux stations de 25 m 
(TK3), l'une étudiée en octobre à la fin de la saison sèche et l‘autre 
en février, à la fin de la saison des pluies (Fig. 17 c). Les concentra- 
tions pigmentaires moyennes sont nettement plus faibles en février qu'- 
en octobre. 
L’hé.&%ogénéLté edk ~.&.IA gkmufe en @vtieh dans les trois ca- 
tégories pigmentaires, que l'on considère les coefficients de varia- 
tion ou les indices d : en CG&& ,@z de bahon de pb.Qi.e~, les concen- 
trations en chlorophylle a sont faibles, ce qui est logique, la lumiè- 
re ayant été très diminuée par la turbidité de l'eau pendant plusieurs 
semaines (cf. première partie), si bien que l'on retrouve deux traits 
déjà évoqués plus haut : 
1") l'accumulation de pigments dégradds en amas localisés ac- 
centuant l'hétérogénéité ; 
2") le "poids statistique" élevé que prennent quelques valeurs 
pourtant peu élevées de chlorophylle a sur un fond par ailleurs assez 
pauvre. 
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4.2.1.5. Conséquences pratiques 
Ces analyses de la microrépartition et les comparaisons d'hé- 
térogénéité d'un sédiment à l'autre nous permettent de juger de l'im- 
portance des variations de valeurs à l'échelle du m2. L'amplitude des 
variations des concentrations pigmentaires à cette échelle montre la 
difficulté d'obtenir des résultats significatifs par des carottages 
isolés qui représentent en général une surface de quelques cm2 et peu- 
vent se situer sur une "tache" ou à côté d'une "tache de microphytes" 
dans des sédiments du type TK2 ou TK3 par exemple. 
En TKI, le 28.10.69, la moyenne de chlorophylle a sur 1 m2 
est de 11,gpg.g -1 et nous verrons plus loin (étude des carottes) que 
ce même jour, 2 une carotte de 5,7 cm de section prise au hasard nous 
donnait dans la partie superficielle une valeur de 9,4,ug.g -1 seulement 
(Fig. 18 a) ce qui correspond à une valeur faible sur l'ensemble du m2 
(Fig. 17 a en haut à gauche). Certes, deux ou trois carottages, dans 
ce type de stations peuvent donner un ordre de grandeur valable des 
concentrations, mais les résultats ainsi obtenus pourraient plus dif- 
ficilement servir à des comparaisons de concentrations d'une saison à 
l'autre ou d'un type de sédiment à l'autre. C'est pourquoi j'ai réser- 
vé le carottage aux études de répartition des pigments en épaisseur et 
choisi pour les autres types de travaux de donner de nombreux coups de 
pelle répartis sur des surfaces d'environ 1 à 2 m2 jusqu'à remplir des 
récipients de 250 cm3 environ, compromis entre le volume des flacons 
et le temps de plongée disponible au fond. 
La conclusion que l'on peut tirer de cette étude est que 
L' EchaWonnage doLt &Xe. d’auTant ph abonda& que .W, btiti AO& 
plu exposa à L'hy&odynam.bme maA za&oti à du agLtaLLon6 &pbo- 
diyuu. 
Notons pour terminer qu'il serait intéressant d'examiner la 
répartition des valeurs pigmentaires à une plus petite échelle, celle 
de la dimension des microphytes (dizaines ou centaines de microns) ou 
à plus grande échelle, celle de la dimension d'un "voile" de certaines 
cyanophycées par exemple (quelques mètres). 
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4.2.2. Variabilité verticale au sein du sédiment 
4.2.2.1. Introduction 
Bien que j'aie expliqué plus.haut les raisons pour lesquelles 
je me suis limitée en général à la pellicule superficielle du sédiment * 
pour l'étude des variations régionales et saisonnières (3.2.1. p. 100) 
il était nécessaire de connaître, dans quelques cas au moins, la répar- 
tition des paramètres pigmentaires au sein du sédiment. En effet, faute 
de connaltre cette répartition, on ne peut estimer les valeurs qu'at- 
teindrait la biomasse végétale rapportée à l'unité de surface et inté- 
grant toute la chlorophylle a existante et susceptible de participer à 
la production primaire. 
Précisons que les carottages ont été effectués à la main, en 
plongée, pour minimiser les perturbations à l'interface eau-sédiment. 
J'examinerai ici les résultats obtenus à partir de 26 carotta- 
ges : 12 proviennent des stations de la radiale de Lany Kely (Figures 
18 : a, 4TKI ; b, 3TK2 ; c, 3TK3 et 2TK4) ; 8 sont des carottages ef- 
fectués aux quatre stations de la radiale d'Ampasindava en mai et en 
août 1970 (Figures 18 : d, e) ; 4 ont été effectués le 23.4.70 aux 
stations de la radiale d'Ambaro (Figure 18 f) et enfin les 2 dernières 
proviennent du canyon du Banc de l'Entrée le 29.4.70 à 35 m et 83 m 
(BCI et BC2 : Figure 18 g). 
4.2.2.2. Comparaison des stations de Tany Kely entre elles. 
Si l'on considère les quatre stations sableuses de Tany Kely 
toutes saisons confondues (Fig. 18 a, b, c), il apparaît au premier 
coup d'oeil que 1’hLGogwme d’abondance de .Jk chLotLophy~e a (partie 
gauche de l'histogramme de chaque carotte) Ut d’Ep&neti de p.h.h en 
@.UA &TduLte quand .k pho6ondeutr du AMURA augmente : ainsi l'exten- 
sion verticale de ce pigment qui n'est que de quelques cm à 38 m (TK4) 
atteint 16 cm à 5 m (TKI) le 12.8.70 par exemple en passant par 6 cm 
à 25 m (TK3) et 10 cm à 15 m (TK2). On notera donc que, des stations 
les plus profondes aux moins profondes, la couche de chlorophylle de 
surface d'abord très individualisée (TK4, TK3) tend à perdre son carac- 
tère "pelliculaire" en TK2 et TKI, stations dans lesquelles le remanie- 
ment hydrodynamique se fait davantage sentir, surtout à 5 m comme on 
l'a déjà vu dans le chapitre précédent (4.2.1.). 
La qmn&Xé de phéop.Lgmeti au contraire (partie droite des 
histogrammes), augmente avec L!a pko@ndewr aluni bien en dwrdace. que 
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dal%4 ~'+MiAbWLd&5 CWLOtiti. 
Le rapport Chl.af Ch1.a + Phéo. fait bien ressortir cette 
évolution : 
- à 5 m (TKl), on observe une valeur proche de 1 (pr6dominance 
nette de la chlorophylle a) à la surface et parfois jusqu'à 8 ou 10 cm 
d'épaisseur (12.8.70) ; seule la carotte du 6.6.70, en début de saison 
sèche, contient moins de chlorophylle a (rapport = 0,68). 
- à 15 m (TK~), le rapport reste voisin de 0,5 (équilibre en- 
tre les deux catégories pigmentaires) jusqu'à dïsparition de la chlo- 
rophylle a vers 10 cm. 
- à 25 m (TK3), les phéopigments prédominent dès la surface 
même lorsque, le 12.8.70 par exemple, ils sont moins abondants qu'à 
d'autres saisons dans la pellicule superficielle (valeurs du rapport 
0,2 ou 0,3). 
- à 38 m (TK4), les valeurs de phéopigments sont, dès la surfa- 
ce, 5 à 10 fois supérieures à celles de la chlorophylle a. 
La répartition des valeurs du rapport D0430/D0665 indice, nous 
l'avons vu, de l'importance relative des caroténoïdes et de la chloro- 
phylle c par rapport à la chlorophylle a suit une loi inverse de celle 
du rapport Chl.al Ch1.a + Phéo. comme le montrent nettement les graphi- 
ques (Fig. 18 a, b, c, h). 
- valeurs un peu supérieures à 2 en TKI en surface, augmentant 
jusqu'à 6 quand la chlorophylle diminue. 
- valeurs voisines de 3 en TK2 en surface, atteignant parfois 
7 ou 8 à 8 cm de profondeur. 
- en TK3, valeurs de 3 et 4 en surface, s'accroissant jusqu'à 
6 ou 7 à 8 cm de profondeur. 
- en TK4, 4 en surface, 5 ou 6 à 4 cm de profondeur. 
La répartition de ces deux rapports n'a rien de surprenant 
puisque leur valeur se trouve surtout influencée par la teneur en chlo- 
rophylle a qui agit en sens inverse sur les deux types de rapport (sur- 
tout au numérateur dans'le premier, surtout au dénominateur dans le se- 
cond). 
Les constatations relatives à la répartition des divers pig- 
ments ou rapports sont à rapprocher de la décroissance de la taille 
des grains de sable (médianes : 350, 250, 210, 14Opm) et de l'accrois- 
sement du pourcentage de fraction fine dans les sédiments (0 à 22 %, 
cf. tableau IV). Pour les stations considérées cela signifie : décrois- 
sance progressive de l'hydrodynamisme, très important, nous l'avons 


































Figure 18 : Répartition des concentrations pigmentaires 
au sein des sédiments (carottes de 2,7 cm 
de diamètre, tranches de CJ,5 ou 1 cm d'épaisseur). 
a, b : 12 carottes des stations 
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f3c2 29.4.70 CIrI 
Figure 18 - g : 2 carottes du cantjon du Banc de l'Entrée 
BCl : 35 m ; BC2 : 83 m. 
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Chl. a Do 430 








Figure 18 - h : récapitulation des graphes concernant les 
rapports pigmentaires. 
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Le sujet des variations saisonnières des concentrations pigmen- 
taires en surface sera abordé plus loin ; on peut remarquer ici que 
les trois histogrammes du 28.3.70 (TKI, TK2, TK3. Fig. 18 a, b, c) 
montrent une épaisseur de chlorophylle a moins importante qu'aux au- 
tres dates dans les mêmes stations (TKI,- 8 cm seulement ; TK2, 6 à 8 
cm ; TK3, 4 à 6 cm, différence moins nette, pellicule superficielle 
moins marquée que dans les deux autres cas). 
C'est aussi la sortie au cours de laquelle les rapports DO4301 
DO665 ont été les plus élevés précisément au niveau, dans la carotte, 
où la chlorophylle a disparaît. Cette journée de mars 1970 se situe 
presque à la fin de la saison des pluies et correspond dans le cycle 
annuel à une période plutôt pauvre en chlorophylle a. 
Le 6.6.70, les résultats des stations TK1 et TK2 indiquent un 
certain brassage des sédiments puisque la forme de l'histogramme est 
assez massive. En TK3 par contre, la stratification des phéopigments 
et de la chlorophylle a donne un histogramme à base très large ; la 
quatrième station (TK4) est très pauvre en chlorophylle a à cette date. 
Tout se passe comme si, à la suite de mouvements des masses d'eau d'une 
certaine intensité (courants de la saison des pluies) il y avait, à 
l'accalmie, une accumulation à la surface du sédiment, du matériel 
chlorophyllien et en particulier des pigments dégradés à cette profon- 
deur de 25 m, la station plus profonde (38 m) restant de surcroît très 
pauvre en chlorophylle. 
Le 12.8.70, le même phénomène paraît s'être décalé vers la qua- 
trième station : c'est jusqu'à la troisième qu'un brassage des sédi- 
ments est visible sur les histogrammes. La base large n'apparaît qu'à 
38 m. On peut supposer que ce décalage est dû à un brassage vertical 
accru des masses d'eau et donc du matériel mis en suspension pendant 
les grandes marées. 
4.2.2.3. Autres stations 
Il reste à comparer les carottes des quatre stations sableuses 
à celles de quelques autres biotopes très différents. 
Les figures 18 (d, e) concernent les carottes obtenues en mai 
et en août 1970 sur la radiale d'Ampasindava, et la figure 18 (f), les 
quatre stations d'Ambaro en avril 1970. 
Il faut rappeler ici que, en toute rigueur, seules les trois 
stations d'indice 1 (TKI, AMI, BAl) sont comparables entre elles, étant 
toutes trois situées aux environs de 5 m de profondeur. 
A - En examinant f!e6 3 b&i%nA n&éU Z 5 tn (TKI : 18 a, 
AM1 : 18 d, BAI : 18 f) on constate d'importantes différences et une 
progression dans la forme des histogrammes : 
- massifs en TKI avec prédominance de la chlorophylle a. 
- s'amenuisant progressivement à partir d'une base symétrique 
par rapport au 0 en AMI (Chl.a/ Ch1.a + Phéo. = 0,6). 
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- complètement aplati en BAI par diminution rapide de l'exten- 
sion des deux pigments dans l'épaisseur du sédiment ; phéopigments pré- 
dominants (Chl.a/ Ch1.a + Phéo. = 0,2). 
Le rapport D0430/D0665, à peine supérieur à 2 en TKI, approche 
de 3 en AMI et de 4 en BAI. 
La faible extension de la chlorophylle a en épaisseur en BAI 
peut être attribuée à un hydrodynamisme faible qui explique aussi la 
présence d'une fraction fine non négligeable voisine de 7 % alors 
qu'elle est nulle en TKI et de 4 % en AM1 (médianes granulométriques : 
TKI, 350 p ; AMI, 290 prn et BAI, 375 pm). 
Il existe une similitude de forme entre l'histogramme de BAI 
et celui de la station sableuse la plus profonde TK4, le 12.8.70, date 
à laquelle il montre aussi une accumulation de phéopigments en rela- 
tion avec l'abondance de fraction fine. 
B - BA2 QL TK2 (10 ti 7.5 m ; 18 f et 18 b) pré,sentent des his- 
togrammes totalement différents : alors que les concentrations en chlo- 
rophylle a et en phéopigments sont fortes en surface sur la vase de BA 
(médiane : 54,um ; fraction fine 55 W) avec une prédominance des phéo- 
pigments, l'épaisseur concernée est plus faible ; on voit décroître 
rapidement les concentrations d'un demi-centimètre à l'autre dans 
l'épaisseur de la carotte. 
Le rapport Chl.a/ Ch1.a + Phéo. est en moyenne de 0,5 en TK2 
sur plusieurs centimètres d'épaisseur alors qu'il est voisin de 0,2 
en BA2 dès la surface. D0430fD0665 est voisin de 3 en TK2 et de 4 en 
BA2 alors que la chlorophylle a en surface est plus abondante en BA2 
qu'en TK2. 
C - On peut encore comparer entre elles les btitiati TK3 (25 m), 
AM2 (25 m] ek i3A3 (27 m) sur les figures 18 c, d, f. Le 28.3.70 et le 
12.8.70, les histogrammes de TK3 sont dans la catégorie 'massive" (peu 
étalés à la base) à cause des concentrations relativement faibles en 
phéopigments. Par contre le 6.6.70, l'histogramme aplati est tout à 
fait comparable aux deux histogrammes de AM2, ces deux derniers échan- 
tillons étant cependant plus riches en phéopigments dans l'épaisseur 
du sédiment que TK3 et, à cet égard, plus proches de sédiments comme 
ceux de TK4 (38 m) et BA4 (30 m) qu'il faut rattacher à ce groupe 
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(8 ~g.i-I de phéopigments à 4 cm sous la surface). Autre point commun 
dans ces 5 cas : la valeur du rapport DO43OlDO665 se situe en surface 
entre 3 et 4,5 et croît rapidement sous la surface jusqu'à des valeurs 
de 5 et 6. 
Notons que dans ce groupe (TK3, TK4, MG!, BA3, BA4) seule la 
station TK3 possède une fraction fine peu abondante : 8 % seulement ; 
au contraire, elle est de 22 % en TK4, 86 % en BA3, 83 % en BA4, 47 % 
en AM2. 
D - Dans 1~ deux Bond6 WZ.MUX de 40 e,t 60 m (AM?Ï et AMI ; 
fraction fine : 56 et 54 % ; médianes : 45 et 25pm ; Fig. 18 e) on 
observe des histogrammes totalement dissymétriques et aplatis : peu de 
chlorophylle a, confinée au centimètre superficiel ; des concentrations 
de phéopigments très importantes dans la couche superficielle et rela- 
tivement fortes aussi dans l'épaisseur du sédiment. Il s'agit, bien 
si%, de fonds peu soumis à l'hydrodynamisme mais où se produit par 
contre une forte sédimentation. 
Comme pour les stations de la baie d'Ambaro, on peut expliquer 
ces histogrammes et l'abondance de phéopigments et de caroténoïdes par 
le fait que les baies reçoivent les apports terrigènes des fleuves à 
la saison des pluies : ces baies, notamment la baie d'Ambaro, peu pro- 
fonde, fonctionnent comme un piège à particules fines qui colmatent 
la maille du sédiment. Les produits de dégradation de pigments chloro- 
phylliens ont alors quelques chances de ne pas être autochtones. 
E - Les deux ctioti~ prélevées au fond du canyon du Banc de 
L'EFLWZ~, dans les sables fins, à 35 et 83 m (Fig. 18 g) paraissent de- 
voir être classées plutôt dans le groupe des stations de Tany Kely mal- 
gré des fractions fines non négligeables (22 et 24 X) et des médianes 
faibles (82 et 80 pm). 
BCI dont la profondeur est comparable à celle de TK4, renferme 
peu de chlorophylle a mais aussi très peu de phéopigments, d'où un rap- 
port Chl.a/ Ch1.a + Phéo. de 0,6. Le caractère le plus remarquable est 
la faible valeur du rapport D0430/D0665 : 2,s valeur tout à fait compa- 
rable à celles des sédiments de 5 m (Fig. 18 h). 
Quant à la carotte BC2, elle contient à cette profondeur impor- 
tante, une quantité non négligeable de chlorophylle a. L'observation 
microscopique des sédiments à l'état frais a permis de voir de très 
nombreux microphytes vivants, diatomées et cyanophycées. Ce sédiment 
est assez remarquablement pauvre en phéopigments compte tenu de la 
profondeur (cf. par exemple AM4 60 m Fig. 18 e). Ces deux stations, 
BCI et BC2, dont les carottes donnent des résultats assez particuliers, 
ne surprendront pas cependant : l'aspect des histogrammes correspond 
aux types de sédiments soumis à un fort hydrodynamisme ce qui est le 
cas en effet dans ce fond de canyon balayé de puissants courants qui 
remanient fortement et fréquemment les sédiments. 
F - En conck.&on, La doh.me p.t?ud ou moLnA akapue. des titognam- 
meA (ou l'allure du graphe représentant le rapport Chl.al Chlia + Phéo.) 
noud ~etieigne hwr R’hydtrodynamiAme auquel nov& houmi. ked héduneti 
e2 6Un. .&uh gh.anuLomé;trti~. 
La couche. dati .&xquLeRe~ v went Le6 michophy;tti betikiquw, cou- 
che qui conüent donc de la chLo~ophy.Ue a ~ontionn&Le ou suscepti- 
ble de fonctionner si les organismes sont ramenés à la lumière, ht?@&- 
hente p.b de 70 eetiè;Dtti d’ép&hewt dana &A kaua2 nLve.aux (5 ml 
et ten dab.b p.t?ti pao6on& boum.& à un cWn hydrrodynam&me. 
L’épainhewt de ce%& couche déotroti quand l.a podondeun d’im- 
menbilon du h&&iOti augmetie OU quand, à profondeur égale, L’hyakody- 
nam&me détioti, ce qui coïncide avec un accroissement de la fraction 
fine. 
Si l’on namène Les concwu%uXoti pigrnwtaAti à une. Imi;té de 
hwL~aee en tenant compte de ;~OU&? &‘épa.&hewt concehnée, on a donc en 
génW Leh plti dotiti valkti~ de ehLohophyL& a dati .l!ti hédimeti 
de mode. agLté. 
La répartition est inverse dans le cas des phéopigments : 
maxima sur les fonds les plus calmes et les plus profonds. 
Ces conclusions ont déjà été avancées (PLANTE-CUNY, 1977 b) à 
partir de comparaisons entre des carottes de la lagune d'Abidjan et 
quelques carottes de la région de Nosy-Bé. 
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4.2.2.4,. Comparaison des,concentrations pigmentaires en surface et sur 
certaines épaisseurs (Tableau X). 
Si l'on prend en compte toute l'épaisseur de carotte étudiée 
dans les quelques exemples précédents, on obtient la concentration to- 
tale au m2. 
Le tableau X récapitule les données des 26 stations, c'est-à- 
dire les résultats obtenus par raclage (0,5 cm) et par carottage (5,7 
2 
cm , épaisseurs indiquées dans chaque cas). L'épaisseur de carotte étu- 
diée était limitée en général par la présence d'une couche réduite. 
Dans les sables agités (TKI) la couche réduite n'apparaissait pas, 
même à 18 cm (TKI, 12.8.70). 
Les résultats du tableau X montrent que : 
1") Vati koub tas héa!imen&, du pné.bence. de p.Lgmeti est ob- 
ne/zvée. bien au-de.Là de .&z ~E&%U& hupeh&itid& même pour la chloro- 
phylle a ; ce pigment pourtant ne peut "fonctionner" qu'en présence 
de lumière. 
2O) kh hédinlEti &A 8IOiVI.h pJLO~0VLd.h ti kh pti ghOhh&%A 
étudiés ici (TKI, AMI, 5 m) sont ceux qui révèlent, en hW&ce ti en 
épd.hheWL, &A p.&.tA dotie.6 vdewts de cheohophyUe a au m2 associées 
aux plus faibles valeurs en phéopigments. 
3") A dti po6ondelthrl hupéh&uhCh (9 m, A??1 ; 10 m, BA2 ; 
15 m, TK2), &A Aédimeti &h pkl41 ghOhhie)t6 et les plus remaniés par 
l'hydrodynamisme 6Oti &A p.kk5 tichti en chLonophyL& a (AMI et TK2). 
Ainsi par exemple, sur 3 cm d'épaisseur dans les 3 cas, on 
observe les résultats suivants (mg.m-‘). 
AMI BA2 TK2 
9m 10 m 15 m 
5.5.70 23.4.70, 6.6.70 
en surface 38,87 33,54 26,44 
sur 3 cm d'épaisseur 114,47 45,21 110,62 
On peut encore comparer deux sédiments prélevés deux jours 
consécutifs à des profondeurs voisines : TW, 25 m, 12.8.70 et AM2, 
23 m, 11.8.70. En surface on trouve en AM2 une concentration en chlo- 
rophylle a plus que double de celle de TK3. 
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Ch1.n Phéo . épaisseur 
STATIONS 
Profondeur ( raclage sur des Ch1 .a 
Phéo, 
Cm) 1/2cm d’épaisseur) carottes (carottage? 
TKI 28 10 69 90,82 3,18 8 cm 601,94 103,07 
TKI 28 3 70 
1 
5 
43,60 3,92 12 cm 341,43 82.75 
TKI 6 670 1 35,83 18,96 12 cm 218,63 162,21 
TKI 12 870 27,26 15,lO 18 cm 420,19 go,52 
TK2 28 3 70 7 14.32 26.90 12 cm 141 ,85 269,lO 
TK2 6 670 li 26,44 29,08 9 cm 237,85 270,70 
TK2 12 8 70 20,69 22,76 12 cm 234,94 273,19 
TK3 28 3 70 
1 
l3,67 47,Ol 12 cm 67,40 366,66 
TK3 6 670 25 7,66 21,65 6 cm 48,08 306,77 
TK3 12 8 70 J 13,19 35,32 8 cm ll7,89 412,28 
TK4 6 670 38 2,22 61 ,lO 4,scn 3,40 478,33 
TK4 12 8 70 35 15,16 105,76 3 cm 19,15 291,56 
A?I 1 5 570 9 38,87 33,16 3 cc llA,L7 95,70 
A?11 11 8 70 5 12,70 7,17 6 cm 150,36 76,96 
AM2 5 570 25 l6,lZ 73,25 6 cm 38,96 469,87 
AM? II 8 70 23 31,98 122,09 4 CF. 36,73 351,63 
AM3 5 570 41 7,OL 96,02 3 crr Il,26 338,47 
AM3 Il 8 70 40 12,87 120,89 3 CE 9,89 281 ,07 
AM4 5 570 60 3,0i 92,9: 3. cr 16,38 367,X 
AM4 11 870 55 2,4l 127,52 3 cc 10,38 435,07 
BAI 23 4 70 6 18,80 53,39 I ,5m 32 ,io ll7,22 
BA? 23 4 70 10 33,54 102,46 3 cr i5,21 :55,24 
BA3 23 4 70 21 25,23 88,06 3 CD 25,94 305 ,Ol 
BA4 23 4 70 29 l5,28 103,66 3 CI?. 30,21 262.89 
BCI 29 4 70 35 24,58 l4,26 3 CI: 5 I ,86 38,65 
BC2 29 4 70 83 3,69 44,74 4,5cc 30,45 315,89 
Tableau X : Quelques exemples d'expression des concentrations en chlo- 
rophylle a et en phéopigments par référence à l'unité de 
surface à partir d'un raclage de faible épaisseur d'une 
part, ou d'un carottage de plusieurs cm d'épaisseur d'autre 
part. (Toutes les concentrations pigmentaires sont expri- 
mées en mg.mm2). 
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Mais si l'on considère les quatre premiers centimètres (seuls 
-2 
disponibles en AU) on obtient les résultats suivants en mg.m . 
TK3 AM2 
25 m 23 m 
12.8.70 11.8.70 
en surface 13,19 31,98 
sur 4 cm d'épaisseur 86,83 36,73 
Cette répartition de la chlorophylle a permet de déduire que 
le paketi& phatitosgtihZZ@ue. représenté par ce pigment ti4k p& gtrand 
dflnb .&b bédimed gJtObbiW Ct U&téb ylie O!UVlh &A bédi.Mnks &hb et 
de mode tic, même si, en surface, la biomasse végétale est parfois 
nettement supérieure sur les vases. 
En guise de contibon à cette é&de de. la vtibS.Lté ho&- 
ZOllhT.& & Vdde, je donnerai quelques résultats statistiques con- 
cernant la station TKI le 28.10.69 : 
Ch1.a Phéo. 
raclage dans 16 cases 
moyenne (yg.g-1) Il,95 0,48 
cv ( % ) 12,7 190,8 
s2 / m 0,13 1,91 
Ier cm de carotte 
@g. 29 
moyenne sur les 8 
premiers cm de carotte 
cv ( % > 





Les coefficients de variation (CV) ou les indices de disper- 
sion des valeurs (S~/E) sont tous élevés. 
Il est donc louable et fructueux de découper des carottes en 
tranches pour effectuer des extractions détaillées et connaître la 
quantité réelle de pigments à rapporter à l'unité de surface. STEELE 
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et aZ. (1970), RIZNIK et PHINNEY (1972 a), ODDM et al. (1958) par exem- 
ple ont eu cette préoccupation. Mais il ne faut pas négliger de parta- 
ger aussi la surface en cases, c'est-à-dire de &VI,& compte du vahia- 
2ionb bfXLti&A lï pe,tiXe écheL&. 
4.3. VARIATIONS DES CONCENTRATIONS PIGMENTAIRES A LA SURFACE DES SfiDJMENTS 
4.3.1. Variations spatiales 
4.3.1.1. Variations selon la profondeur des stations (Figure 19 et 21, 
tableau XI). 
En groupant les différentes stations étudiées selon certaines 
profondeurs : 5 m, 15 m, 25 m, 40 m, 60 m, on obtient, à partir des 
moyennes annuelles et de leurs intervalles de confiance (ÜI + t 0,05 
SS), des graphes et leurs enveloppes représentées figure 19. 
1~ concenAaa%ti en cheohophy&k a, indice de la présence 
d'organismes photosynthétiques, sont, pour cette région de Nosy-Bé qui 
jouit d'eaux très transparentes comme nous l'avons vu plus haut, un peu 
inférieures à 50 mg.m -2 jusqu'à la profondeur de 27 m, avec un maximum 
(52 mg.mw2) q ui se situe aux alentours de 15 m de profondeur. 
Mais la comparaison des moyennes pour les 3 premiers groupes 
de stations (5 m, 15 m, 25 m) montre que ces moyennes (tableau XI : 
43,87 ; 51,85 ; 41,Ol mg.me2) ne sont pas significativement différen- 
tes l'une de l'autre (seuil de 95 Z). La moyenne des 112 premières don- 
nées - les 3 premiers groupes confondus - donne, pour une profondeur 
-2 moyenne de 14,25 m : 45,29 + 5,31 mg.m de chlorophylle a ; la moyen- 
ne des 73 premières données (2 premiers groupes), pour 9,42 m de pro- 
-2 fondeur moyenne est peu différente : 47,46 t 6,58 mg.m . 
On pourra donc considérer que la valeur de 45 mg de ddotophql- 
Re a patr m2 e.& une moyenne. vatable powr cahactébihen Le6 dovtdb dLtué6 
evuke 0 ek 30 m de pxo6ondewr. 
La moyenne des valeurs de chlorophylle a concernant les fonds 
situés entre 28 et 50 m (tableau XI, 4ème colonne) est beaucoup plus 
faible -2 : 9,80 z 3,48 mg.m , mais le nombre de mesures est aussi plus 
faible. Quant au cinquième groupe (62,66 m dc profondeur) la moyenne 
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Stations voisines Stations voisines Stations voisines Stations voisines 
de 5 m de 15 m de 25 m 
Staticns voisines 
de 60 m 
entre 55 et 83 m 
(n = 6) 
62,66 t 10,lO 
42,06 + 18,53 
40 5 42 
1,85 2 2.07 
9,73 2 13,19 
18,50 + 9,62 
78,09 2 33,46 
0.13 + 0.19 
1,09 + 0.13 
3,53 2 0,33 
de 40 m 
entre 3 et 9 m 
(Il = 39) 
Profondeur (m) 
Fraction fine (Z) 
5.48 2 0,32 
1,66 + 1.41 
entre 10 et 16 m entre 18 et 27 m 
(n = 34) (n = 39) 
14,20 _+ 0.60 23,69 2 0.67 
8.95 2 7,63 22,88 2 9.74 
Médiane (WI) 348 + 25 217. + 26 170 + 28 
entre 28 et 50 m 
(n = 25) 
39,04 z 3,74 
44,50 1 10,58 
80 2 28 
















6.10 2 1.01 
43.87 : 7,47 
8,16 + 1.74 
51.85 -+ Il,59 
7.04 + 1,68 
41,Ol 2 9,29 
2,15 + 0,74 
9,80 + 3,48 
2.63 : 0,98 7,29 2 3.06 
18,53 -+ 6.80 37.50 z 10.86 
0,72 + 0,05 0,58 2 0,07 
13,52 + 3,71 22',37 2 4,65 
67,07 2 10,96 94.06 2 11.47 
0.36 + 0,04 0,09 + 0.02 
1,50 2 0.03 1.41 2 0,05 1,25 2 0,03 1,06 2 0.02 
2,65 +- 0,21 2,76 : 0,12 3,22 +- 0,li 3,65 + 0.14 
Tableau XI : Distribution des concentrations pigmentaires à la surface des sédiments selon la 
profondeur des stations. 
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de 9,73 mg.m -2 n'est pas significativement différente de celle du 
4ème groupe. 
En considérant les résultats obtenus sur L’eti~b& du bonds 
de 5 à 60 m, excluant les mesures isolées à 65 et 83 m, on aboutit à 
la moyenne pondtiée de 31,65 mg de chLohophyL& a ~LVL tn' (pondération 
en fonction des aires respectives occupées par Les fonds de 0 à 30 m 
et de 30 à 60 m*). 
L'ensemble des fonds meubles de 0 à 60 m représente La partie 
la plus importante (92 %) du plateau continental (jusqu'à l'isobathe 
de 100 m) au voisinage de l'île de Nosy-Bé (cf. Fig. 21). 
Au-delà de cette profondeur de 60 m, on retiendra des valeurs 
-2 inférieures à 10 mg.m , et à la station la plus profonde, 83 m, la 
-2 valeur de 3 mg.m . Au-delà de 100 m de profondeur, la chlorophylle a, 
si elle existe, n'a pu être décelée par la méthode spectrophotométri- 
que. 
En ce qui concerne les phéopigments, Les rapports ChL.a/ Ch1.a 
+ Phéo. et D0430/D0665, Les moyennes entre groupes de stations (5 m, 
15 m, 25 m) sont toutes très significativement différentes (seuil de 
99 %) les unes des autres ; c'est pourquoi j'ai maintenu La représen- 
tation graphique de ces trois niveaux (Figure 19). Les moyennes obte- 
nues pour les groupes de valeurs au voisinage de 40 m et de 60 m ne 
sont pas significativement différentes l'une de L'autre ni pour Les 
phéopigments, ni pour Le rapport D0430/D0665. 
Les conceMoti CI? phéopigmeti partent d'une moyenne de 
18 mg.m -2 environ à 5 m et s'accroissent régulièrement pour atteindre 
une moyenne de 94 mg.m -2 aux environs de 40 m. 
Le JLLZ,~~JOM Cke.alCke.a + Phéo. indique une prédominance géné- 
rale de La chlorophylle a dans les hauts niveaux. A partir de lb m de 
profondeur, ce rapport s'abaisse à des valeurs inférieures à 0,5 : 0,5 
correspond à une valeur de 1,30 pour Le happoti DU6500/DU665c1. 
La profondeur de 18 m est aussi celle à laquelle & "zpp~ht 
210430/2)0665 A’ELEv~ m-dUbu.b de .&I V&U~ 3. Ces observations seront 
xMesure des aires par planimétrie entre 13"s et 13"5O'S. 
cf. Quatrième partie. 3. p. 253 
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reliées plus Loin aux remarques concernant les variations de la pro- 
duction primaire avec La profondeur. 
Cette répartition générale des valeurs moyennes en fonction de 
la profondeur dans. la région de Nosy-Bé demande à être nuancée en fonc- 
tion des divers types de sédiments considérés. 
4.3.1.2. Variations Locales : sables, vases, stations profondes 
(Figures 1, 20 et 21 ; tableaux XII et XIII) 
J'ai donné au paragraphe 4.1. les valeurs moyennes concernant 
toutes Les stations sableuses d'une part et toutes les stations vaseu- 
ses d'autre part, à une profondeur moyenne d'environ 18 m, c'est-à-dire 
sans tenir compte des stations de profondeur supérieure à 40 m (pp. 115 
et 116). 
On peut analyser les différences significatives observées en- 
tre ces deux types de sédiments en considérant Les résultats moyens 
obtenus sur Les trois radiales TK, AM et BA et dans les stations com- 
plémentaires. La figure 20 et Le tableau XII font apparaître que Les 
résultats de mesures de concentrations pigmentaires et plus particuliè- 
rement celles de la chlorophylle a, confirment Le classement des radia- 
les établi à partir des observations granulométriques d'une part et 
des mesures de pénétration lumineuse d'autre part. 
Pour .k CheOhOphy&k a, aux environs de la profondeur de 5 m, 
les moyennes obtenues en TKI, AMI et BAI (45,77 ; 37,54 ; 46,92 mg de 
Ch1.a .mw2) ne sont pas significativement différentes l'une de L'autre 
(seuil de 95 %). 
Mais ?ï pc.~& de 7 m de profondeur, les graphes concernant Les 
radiales de Tany Kely et d'Ampasindava se séparent nettement de celui 
de La baie d'Ambaro et les stations TK paraissent Les plus riches en 
chlorophylle a jusqu'à 20 m environ. Les moyennes pour Les trois sta- 
tions (TKI, TK2, TK3) ne sont pas significativement différentes L'une 
de l'autre (82 mesures donnent une moyenne générale d'environ 48 mg. 
-2 m entre 5 et 25 m). 
On voit qu'a P~AALJL de. '25 m envtion, les valeurs observées 
dans Les sables fins de TK3 et les vases sableuses de AM2 sont tout à 
-2 fait équivalentes et passent de 45 mg.m environ à cette profondeur, 
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Figure 20 : Distribution selon la profondeur des stations, des valeurs pigmentaires le long 
des radiales TK, AM, BA (moyennes annuelles) et pour les stations isolées 
(LO, NO, NI, BR, BC). 
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Appareil récifal 
Figure 21 : Plateau continental de la région de Nosy-Bé : caractères 
sédimentologiques des fonds de 0 à 100 m où se situent 
les stations. En tireté, isobathe de 30 m ; en pointillé 
isobathe de 60 m (d'après DANIEL, DUPONT et JOUANNIC 1973). 
Fracrion fine 
CI) 
DO 430 2.87 2.36 3.75 6.38 2.75 2.73 
06665 
Tableau XII : Distribution des concentrations pigmentaires moyennes 
selon la profondeur des stations dans trois radiales 
(moyennes annuelles) et quelques stations isolées. 
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Enfin, le point atteint par la station la plus profonde de la 
radiale AM (60 m environ) montre la décroissance progressive des con- 
centrations en chlorophylle a sur les fonds situés entre 30 et 60 m 
aussi bien sur les sables que sur la vase d'Ampasindava (Fig. 20). 
L'exemple des deux stations les plus profondes, NI2 (65 m) et 
BC2 (83 m : Fig. 1, 20 et 21) montre que dans une zone plus ouverte 
encore sur le large, jouissant d'eaux très claires de type océanique, 
au fond de deux canyons dont le sable est balayé par des courants 
(canyon de Nosy Iranja et canyon du Banc de l'Entrée), les concentra- 
tions en chlorophylle a sont loin d'être négligeables : 37 mg.m -2 à 
-2 65 m et 3 mg.m à 83 m (Tableau XII). 
A l'opposé, dans la baie d'Ambaro (Fig. l), située dans la zo- 
ne néritique interne définie par FRONTIER (1966) et dont on a vu que 
les eaux sont en général plus troubles et les fonds plus vaseux, les 
-2 concentrations en chlorophylle a tombent au-dessous de 30 mg.m dès 
la profondeur de 10 m et à 10 mg.m -2 à 28 m, alors que cette valeur est 
caractéristique, nous l'avons vu, de la profondeur de 40 m pour les 
stations plus ouvertes sur le large. 
La comparaison des valeurs obtenues dans les 3 groupes de sta- 
tions situées U.U. vo&&age. de 20 ti 25 m sur chacune des 3 radiales 
(BA3, TK3, AM2) montre qu'à cette profondeur, POU~ .& chbtr~ph@k a, 
le f(acteu4 “gtravu4LomLtb&” a une. ,i.mpoh.&nce moGz&e que &e ~acte.ut 
"penmon Wneuae", puisqu'en AM2, la fraction fine est relative- 
ment importante (46,5 % - vase sableuse - tableau XII) alors que la 
concentration moyenne en chlorophylle CI est égale à celle de TK3 où la 
fraction fine est seulement de 7,6 %. Cette remarque se confirme à 38- 
40 m (22 % de fraction fine en TK4 et 56 X en A!?, concentrations équi- 
valentes en chlorophylle a> 
L'étude de la répartition des concentrations en phéopigments 
permet de justifier à nouveau cette classification en fonction de la 
turbidité des eaux et de la granulométrie, car les trois radiales se 
succèdent nettement dans l'ordre TK, AZ, BA (Fig. 20), des valeurs les 
plus faibles aux plus fortes. On remarque que le graphe des valeurs de 
phéopigments en AM occupe, comme dans le cas de la pénétration lumineu- 
se (Fig. 14 c) et des caractéristiques granulométriques (Tableau V), 
une position intermédiaire entre les sables de TK et les vases de BA. 
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De la même façon, kk happ~ti Che.a/Che.a + Phéo. CL& Eg& à 0,5 
à 22 m de profondeur en TK, à 13 m en AM, à 4 m en BA et k?'indiCe de 
div&J~&&~ pi.gmet&&he DO43O/D0665 atteint k w%&#L de 3 en BA à 6 m, 
en AM à 16 m, en TK à 22 m (Fig. 20). Le matériel détritique (phéopig- 
ments, caroténoïdes) semble donc nettement plus abondant dans la baie 
d'Ambaro que sur les deux autres radiales. Ceci coïncide avec l'abon- 
dance de la fraction fine, elle-même due à l'apport des fleuves durant 
la saison des pluies. Un tel apport est nettement plus important et 
mieux capté dans cette baie peu profonde où se déverse le fleuve Ifasy, 
que dans les fonds plus éloignés des estuaires comme TK par exemple 
(Fig. 21). 
Les quelques stations pour lesquelles je ne dispose que d'une 
seule évaluation de concentration pigmentaire dans l'année peuvent 
trouver place au voisinage des graphes relatifs aux trois radiales. 
Ainsi, NO à 5 m et à 9 m et LO à 8 m, NI1 et NI3 à 14 et 20 m sont des 
sables peu profonds dans lesquels le rapport Chl.alCh1.a + Phéo. est 
toujours supérieur à 0,5. 
On retrouve cette pkbdominance de Ra &L’o~ophyU~ a AWL &A 
phéopigments dati ce/uîzk~ ba6.d plus profonds mais AoUmiA aux COU- 
JUW& des canyons tels que BCl-35 m et NI2-65 m. 
Par contre, les stations vaseuses telles que celles de la baie 
des Russes (ou baie d'Ambavotoby), BRI et BR2 (15 et 27 m) et celles 
de l'embouchure du fleuve Bahamavamy, NI5 et NI4 (27 et 37 m), se rap- 
prochent de celles de la radiale BA au regard de la chlorophylle a. 
Les concentrations en phéopigments sont variables mais toujours 
nettement supérieures à celles de la chlorophylle a. 
Notons enfin que c'est en NI4 et N15, stations sablo-vaseuse 
et vaseuse relativement proches de l'isobathe de 100 m que l'on trouve 
les indices de diversité pigmentaires élevés de 5,23 et 4,67 (Tableau 
XII). 
L'examen des ~~htrî%dion~ ~VU% .&.A vdkti pigmenhhed ti 
&A p@UUnèLJvU ghanutom&iXiques à partir de l'ensemble des données, 
fait apparaître une corrélation positive (r = +0,408 ; p 4 0,001) 
entre l'abondance de chlorophylle a et la médiane granulométrique et 
une corrélation négative (r = -0,395 ; p < 0,001) entre l'abondance 
de chlorophylle a et le pourcentage de fraction fine, ce qui confirme 
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la classification générale proposée précédemment d'après les moyennes 
annuelles : sédiments grossiers plus riches en chlorophylle a que les 
sédiments fins. 
Cependant, comme le pourcentage de fraction fine augmente en 
général avec la profondeur (r = +0,483 ; p.$ 0,001) que la médiane 
granulométrique diminue tandis que la concentration en chlorophylle a 
diminue elle aussi, l'examen des coJrJ&aüo&4 PLU&&~~ à différentes 
profondeurs aurait du permettre de confirmer ou d'infirmer cette rela- 
tion générale. 
En réalité, les couples de données de toutes les saisons con- 
sidérées en 5 ensembles de stations : 5m, 15m, 25m, 40m, > 40m, 
n'apparaissent pas liés par des relations significatives bien que les 
moyennes concernant les radiales TK et AM d'une part et BA d'autre 
part soient significativement différentes l'une de l'autre (sauf à 
5 m). 
Les corrélations entre "chlorophylle a" et "médiane" ou "chlo- 
rophylle a" et "fraction fine" n'émergent pas à cause de la grande dis- 
persion des valeurs de chlorophylle a au cours des saisons d'une part 
et du nombre par trop inégal des couples de donnks sur les fonds de 
sables d'une part et sur les fonds de vase d'autre part. 
Par l'étude des corrélations partielles avec un nombre de cou- 
ples plus faible pour chaque niveau mais mieux réparti entre les di- 
vers types de fonds (meilleure distribution) j'ai obtenu à 15 m, des 
coefficients presque significatifs et à 25 m une corrélation négative 
significative entre chlorophylle a et fraction fine (n = 22 ; r = 0,439 
p 4 0,05>. A 15 m, le nombre de couples est probablement trop faible 
(pas de données en AM). A 25 m, la corrélation est significative entre 
chlorophylle a et fraction fine mais non entre chlorophylle a et média- 
ne : ce point est important car il permet de préciser la classification 
énoncée plus haut, aéckmeti P&U &chti en cheohophy&k? a au &IL ti à 
menulu que la @acüon &ke d.&n&ue. 
En ce qui concerne les produits de dégradation de la chloro- 
phylle a et le rapport D0430/D0665, les corrélations avec la fraction 
fine, dans tous les cas inverses de celles qui s'établissent avec la 
médiane granulométrique, sont beaucoup plus apparentes que dans le cas 
de la chlorophylle a. 
Les coefficients de cohkWon WL?% @.ation ,$k ti &U 
au;trtU ~ac.kwLb pigmuctaiAed se répartissent comme suit 
(*** : p 4 0,001 ; ** : p< 0,Ol) : 
Phéopigments Chl.alCh1.a + Phéo. D0430/D0665 
5m + 0,689** - 0,454** + 0,085 
,I5 m + 0,953** - 0,734*= + 0,818'** 
25 m + 0,933*** - 0,615*** + 0,455** 
40 m + 0,904*** - 0,291 + 0,212 





Phéopigments Rapport pigmentaire Types de 
h%.g-'9 Do 430 / Do 665 sédiments 
320 0 7,58 
730 0 non mesuré 
240 1,39 5,73 
610 0,63 5,80 
725 0,59 7,53 
450 0,87 6,55 
850 0,25 18,80 
950 0,37 13,78 
360 1,48 4,17 
740 0,38 6,38 
sable très fin 
sable fin 
sable vaseux 







Tableau XIII t Traces pigmentaires dans des sédiments profonds. 
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Cette exploitation statistique-montre que si, comme on l'a vu 
plus haut, la concentration en chlorophylle a est relativement indépen- 
dante de. la taille des grains de sable et quelque peu liée au pourcen- 
tage de fraction fine, les phéopigmeti par contre sont très étroite- 
ment liés au pourcentage de fraction fine. 
Le 'ray~poht ??0430/V0665 l'est un peu moins en général sauf à 
15 m et 25 m. On peut donc penser que si ce rapport est plus ou moins 
lié à la présence de caroténoïdes, ceux-ci ne sont pas autant que les 
phéopigments, un matériel uniquement détritique dépendant étroitement 
de la sédimentation des particules. Cette hypothèse serait valable au 
moins dans la zone euphotique où existe une production primaire due à 
des microphytes très variés renfermant ces caroténoïdes (cf. 2.3. pp. 
96-99 ). Les coefficients de corrélation concernant le rapport Chl.a/ 
Ch1.a + Phéo. et la fraction fine,négatifs et significatifs dans les 
3 premiers niveaux, vont dans le sens de la conclusion concernant .&a 
hépaktktion débtoibdante de i?.a chXohophy.Ue a ti Atiout ta héppanü- 
Con cnoiAAante du phéopigmenb en ~onca%on de. .t’impodance cho&Aan- 
.te de. .t.a @ac.Con &ine. 
Dans les stations nettement plus profondes, où il n'y a plus 
aucune trace de chlorophylle a, ni sans doute d'organismes photosyn- 
thétiques, le rapport D0430/D0665 prend probablement la signification 
d'un indice de caroténoïdes détritiques. 
Le tableau XIII récapitule les résultats obtenus dans 10 sta- 
tions profondes, entre 240 et 950 m de profondeur (Fig. l), pour les 
phéopigments et le rapport pigmentaire. Ces résultats prouvent que les 
phéopigments sont encore présents sous forme de traces à des profon- 
deurs importantes et que les caroténoïdes sont plus abondants qu'ail- 
leurs dans le secteur qui va du canyon du Banc de l'Entrée jusqu'au 
canyon de Nosy Iranja (7,53 ; 6,55 ; 18,BO ; 13,78). 
Ceci apparaissait déjà sur le plateau continental au-dessus 
de l'isobathe de 100 m (N14, NI.5, BCZ, tableau XII : 4,67 ; 5,23 ; 
3,939. 
4.3.2. Variations temporelles 
L'étude des variations temporelles des concentrations pigmen- 
taires est abordée à partir des résultats obtenus dans les stations de 
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la radiale de Tany Kely dont la situation géographïque, proche du 
Centre océanographique, permettait une étude plus fréquente que celle 
des autres stations. 
On comparera les résultats obtenus plus épisodiquement en BA 
et AM (Fig. 24) avec le schéma général des variations sai'sonnières 
observé en TK (Fig. 23). 
L'exposé des variations temporelles de paramètres biologiques 
tels que la chlorophylle a ou la production primaire conduit toujours 
à aborder le problème de la fréquence des observations. 
A défaut d'études appropriées sur les microphytes benthiques, 
on sait cependant que chez les algues unicellulaires en général, le 
"temps de génération" est de l'ordre de 24 heures (WERNER, 1970 ; 
SOURNIA, 1974). 
Cette multiplication rapide devrait conduire à effectuer des 
prélèvements très rapprochés dans le temps. Cependant, la biomasse, 
traduite ici par la concentration en chlorophylle a, intègre les va- 
riations en nombre de générations successives de microphytes. Elle 
représente un paramètre relativement stable d'un jour à l'autre comme 
nous allons le voir. 
Remarquons aussi que la fréquence des sorties océanographiques 
est, comme chacun sait, un compromis entre un certain nombre de con- 
traintes physiques, matérielles et humaines. 
J'ai effectué une sortie mensuelle, quelquefois deux ou trois 
pendant 8 mois dans les 3 premières stations de la radiale TK ; puis 
j'ai pu ajouter une quatrième station plus profonde pendant les 9 mois 
suivants. 
4.3.2.1. Variations journalières 
Pour estimer l'importance relative de la variation d'un jour 
à l'autre par rapport à la variation entre stations, j'ai effectué, en 
parallèle à des expériences sur la production primaire, un échantillon- 
nage quotidien dans les 3 premières stations : TKl, TK2, TK3 durant 
6 jours consécutifs (Fig. 22) au début du mois de juin 1970 c’est-à- 
dire en saison sèche ; en choisissant cette saison, je pensais pouvoir 
appréhender plus sûrement le rôle des variations journalières de l'é- 
clairement par exemple, car en saison des pluies, les variations des 
divers facteurs écologiques, température, salinité, éclairement, sont 
beaucoup plus brutales qu'en juin. 
L'analyse de variante des COnCel~OnA &M CkeO-'rOph@k a 
dans les trois stations durant 6 jours montre dans ie modèle croisé 
1 2 3 4 5 6 







2 3 4 5 6 
5 
. . . . . . . . ..e.........*...*. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
--------------------c-------- --4---------e- -______ 
1 2 3 4 5 6 
. . . . . . . : TK, ------- : TK, -: TK, 
Figure 22 : Variations journalières, du 1 au 6-6-1970, 
des concentrations pigmentaires dans trois 
stations sableuses (TKl, TK2, TK3). 
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(Tableau XIV : al) qu'on ne peut rejeter l'hypothèse nulle, c'est-à- 
dire qu’il? n'y a pab de. dif&?kence &LgnL~icatLve entne LeA moqennti 
du va&ti de. 6 joti dati chacune du A~~UVW, ni entre les moyen- 
nes de chaque 'jour pour les 3 stations. 
En comparant les carrés moyens, il émerge une différence plus 
forte entre les stations qu'entre les jours. 
C'est pourquoi j'ai analysé les valeurs dans un modèle hiérar- 
chisé où le facteur“'jour" serait subordonné au facteur "station". La 
valeur de P obtenue 'dans ce cas (Tableau XIV : a2) ne nous permet pas 
de rejeter l'hypothèse d'égalité des moyennes entre stations. 
Par conséquent, pour le patramè;the “&tohophqUe a”, à ta ML- 
bon con.LdehEe (6 jours en saison sèche), ti n’y a par plti de diode- 
xcncc entxe LeA va&utA akouvée6 L Zkoi.4 p~0f.jondeu.U di.d~$atrenteS (5, 
15, 25 m) qu’enf%e. RCQ valet#~ Zkouvéti d’un joUn à L’auXte.. On note 
aussi qu'il n'y a pas de corrélation significative entre les concen- 
trations en chlorophylle a d'un jour à l'autre pour une station donnée 
et l'éclairement en surface d'un jour à l'autre. 
Il y a une cO.'kinc "uni~ohmiké" entre les jours et entre les 
stations (Fig. 22). Evidemment des observations pendant une autre sai- 
son ou durant un plus grand nombre de jours pourraient conduire à des 
résultats fort différents. 
Sans vouloir étendre la conclusion de cette analyse aux autres 
périodes de l'année, on pourra tout de même tenir compte de cette éven- 
tualité dans l'examen des variations saisonnières. 
On pourrait donc penser qu'un échantillonnage & une profondeur 
moyenne, 15 m par exemple, suffirait à donner une valeur moyenne repré- 
sentative des concentrations pigmentaires pour une zone de 0 à 30 m 
par exemple. Mais les autres paramètres pigmentaires ne répondent pas 
de la même façon que la chlorophylle à l'analyse. 
Pour ,&A phéopigments, l'analyse b (Tableau XIV) montre que 
les did6ehenceb ~?nth& ~A!LI.?%OVL~ sont hautement significatives et qu'el- 
les pCdom&ent n&tement ~WL &A dLb@encti etie ~OUZA qui sont fai- 
bles. Le caractère dépendant des phéopigments vis à vis du facteur 
"station" montre bien son lien avec la granulométrie et l'hydrodyna- 
misme. Bien que l'éclairement des jours ne soit pas chiffré ici, on 
notera la moindre dépendance des phéopigments vis à vis d'un tel fac- 
teur en rapport avec la succession des jours. 
La comparaison des moyennes par paires montre une différence 
hautement significative entre les moyennes des stations TKI et TK2, 
puis TKI et TK3 alors qu'il n'y a pas de différence significative en- 
tre TK2 et TK3. C'est donc la station TKI, qui avec une moyenne nette- 
ment inférieure aux deux autres, contient ou retient le moins de phéo- 
pigments. 
En TK2 et TK3 deux explications peuvent être avancées : ou 
bien les cellules vivantes de microphytes contiennent plus de produits 
dégradés qu'en TKI, ou bien les phéopigments se comportent comme des 
éléments fins détritiques qui sédimentent. 11 y a peut-être associa- 
tion des deux interprétations. 
Quant à &'intic'z V0430/00665, les différences de ses valeurs 
entre stations sont très nettes alors que les différences entre jours 
sont insignifiantes (Tableau XIV, c). Cependant, entre les stations 
TKI et TK2, la différence des moyennes au seuil de 95 % n'est pas 
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a- Chlorophylle a : 
a,- Modèle croisé aléatoire à deux critères de classification. 
a2- Modèle hiérarchisé aléatoire à deux critères de classification. 
Sources de Z?cgrés de Sommes des Carrés 





2 474,7b 237,30 3,38 n-s. 
Diff. entre jours 
dans les stations 14 982,78 70,19 
b- Phéopignents : 
modèle croisé aléatoire à deux critères de classification. 
c- Do 430 / Do 665 : 
modèle croisé aléatoire à deux critères de classification. 
Sources de Degrés de Sommes des Carrés 
variation liberté carrés des écarts 
F 
moyens 
Facteur <'station" 2 1,57 0,78 390 :: :: :: 
Facteur "jour" 5 0,02 0,004 2 n.s. 
Interaction Y 0,02 0,002 
Pableau XIV : Analyse de variante sur les données pigmentaires concernant 
six jours consécutifs d'observation dans trois stations 
sableuses différentes par la profondeur. 
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significative alors qu'elle est très hautement significative (même 
seuil) entre '!ICI et W et entre 'JK? et X3 (voir aussi Fig. 22). 
Ce serait done au-dwAoun de 20 m, à la troisième station, que 
s'observerait nettement, puisque les concentrations en chlorophylle a 
ne diminuent pas sensiblement nous l'avons vu, une augmeWon de.4 
cmoté&oZdti soit par la présence de microphytes dotés d'un équipement 
pigmentaire particulier, mieux adapté aux conditions qualitatives et 
quantitatives d'éclairement en profondeur, soit par l'accumulation de 
ces pigments sous forme inerte comme dans le cas des phéopigments. 
En con&&.on, Aaud dans Le cd6 de .La cheo~ophy.ELe a ~2 POU~~ 
.k A&!AOn cOnb.hh&Q, &A VahiaüanA pm AmOnA AOti nmwQti Aupé- 
tiewreh aux vW0n.A jouhdèhes. 
Aussi, un écharitillonnage mensuel par exemple, aura-t-il toutes 
chances de rendre compte des différences entre stations si elles exis- 
tent, même si les valeurs absolues obtenues sont plus contestables que 
celles que l'on obtiendrait par un échantillonnage plus fréquent. 
4.3.2.2. Variations saisonnières 
A - Remarques générales 
La figure 23 représente les variations des différents paramè- 
tres pigmentaires évalués dans les quatre stations de Tany Kely durant 
17 mois consécutifs en 1969 et 1970 (9 derniers mois pour TK4). On est 
frappé par le fait que ces variations saisonnières sont peu évidentes. 
Les quatre dernières séries de courbes qui concernent, en par- 
tie au moins, au matériel détritique, accusent peu de variations. 
Les variations les plus nettes concernent les concentrations 
en chEohophyL.& a qui, au cours de la première année, montrent globa- 
lement : 
- Une augmen&uXon des valeurs de jtin a 6ep&mb&e, la station 
TK2 étant nettement plus riche que les deux autres et la station TK3 
marquant un certain retard par rapport aux deux autres. Cet accroisse- 
ment a lieu durant la saison sèche (Fig. 4 b) c'est-à-dire quand les 
eaux sont claires et le niveau d'éclairement en surface élevé (Fig. 9, 
cercles blancs). 
- Une d.&&tion pu.&&@&? de la chlorophylle a observée en- 
suite en d&p,Qmbhe ti oc;tob&e, qui peut être expliquée par les facteurs 
climatiques décrits par MAGNIER et PITON (1972). En effet, les courbes 









Figure 23 : Variations saisonnières des concentrations pigmentaires 
dans les stations de la radiale de Tany Kely. 
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d'kpasindava de février 1969 à février 1970..montrent que des pluies 
épisodiques en septembre (p. 89 , op. cité) avant la saison des pluies 
proprement dite, ont provoqué un apport d'eaux douces à l'embouchure 
du Sambirano à la fin de septembre, ce qui entraîne, nous l'svons vu 
dans la première partie, une certaine turbidité des eaux au voisinage 
de Tany Kely. 
- Une augrne-on des concentrations en chlorophylle a ensuite 
à la &Ln oc;tobne, surtout en TRI et TK2, pour atteindre en dEcmmbhe du 
maCma coïncidant avec les maxima d'éclairement en surface : leur trans- 
mission sous l'eau n'est pas encore perturbée par la turbidité due aux 
apports d'eaux boueuses de la pleine saison des pluies (janvier). 
- Des vak.ukA AtionnaLXA ti aAAe2 baAAc?h sauf à la troisiè- 
me station qui atteint un maximum en février. C'est seulement en juil- 
let 1970 qu'apparaîtra en TKI une nouvelle remontée éphémère des va- 
leurs, remontée qui commence à se dessiner aussi à la quatrième sta- 
tion : il faut noter que les valeurs de l'éclairement de surface sont 
basses à la fin de la saison des pluies 1970, particulièrement en mars 
et en mai-juin (Fig. 9). En outre, le premier semestre 1970 (Fig. 4 b) 
est beaucoup plus sec que le premier semestre 1969 : l'enrichissement 
des eaux en sels minéraux par les pluies a été moins marqué en 1970 
qu'en 1969. Il n'a peut-être pas été suffisant pour permettre sur le 
fond des développements végétaux comparables à ceux de 1969 où "dès 
le mois de janvier, dans une eau de fond peu renouvelée, se constitue 
une poche riche en sels minéraux et pauvre en oxygène dissous......... 
(qui persiste) jusqu'à la fin juin' (MAGNIER et PITON, 1972). Ces au- 
teurs ajoutent plus loin que "... à l'époque même de la disparition 
des anions azotés (juin-juillet) aucune poussée de phytoplancton n'a 
pu être mise en évidence, ce qui pourrait être dû au broutage". Nous 
pouvons ajouter que ce sont peut-être les microphytes benthiques, bien 
éclairés à cette saison, qui utilisent ces sels minéraux. 
B- Analyse des variations station par station 
On voit au premier coup d'oeil en comparant les figures rela- 
tives à la chlorophylle a, les phéopigments et le rapport D0430/D0665 
que, dans le cas de la chlorophylle a, les graphes concernant TRI, TK2, 
TK3 s'entrecroisent souvent tout au long de l'année, tandis que dans 
le cas des phéopigments et de l'indice de diversité pigmentaire, les 
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trois stations restent toujours distinctes, ce qui confirme les résul- 
tats de l'étude des variations journalières. 
Dans le cas de la chL!o~ophyLLe a, c'est la deuxième station 
(TK2, 15 m) qui montre les valeurs les plus élevées : 109 mg.mS2 en 
juin, 152 en août, 101 en novembre, 110 en décembre. 
Les valeurs observées à la station de 5 m (TKl) augmentent 
plus régulièrement jusqu'aux maxima en début de saison des pluies 
(91, 90, 95 mg.m-2). 
Quant à la troisième station, les concentrations restent très 
voisines de celles de la première jusqu'en septembre,.moment où, avec 
un certain retard sur les deux premières stations, elles atteignent un 
pic de 94 mg.mm2. Ensuite, les variations observées à cette profondeur 
de 25 m sont pratiquement inexplicables : pic très élevé (125 mg.mV2) 
au début de février alors que la transmission de l'énergie lumineuse 
est moins bonne qu'en décembre, et un nouveau pic en avril (69 mg.me2) 
qui ne correspond à aucune variation à 5 ou 15 m. 
A la quatrième station (35-38 m ; TK4), le maximum observé, 
37 mg.mB2, se situe aussi en décembre, période de la meilleure trans- 
mission de l'éclairement dans l'eau. Au début de mars, un léger pic de 
25 mg.mm2 peut être considéré conmle une "suite", avec un certain déca- 
lage, des pics de février en TK2 et TK3 dans l'utilisation d'éventuels 
sels nutritifs dus au régime de la saison des pluies. Notons enfin que 
les valeurs obtenues dans cette quatrième station se différencient en 
général très nettement de celles des trois premières. 
Pour LU phéop/igmevctA, on constate que dans les deux premières 
stations, les valeurs sont nettement différentes les unes des autres 
tout au long de l'année (pas de recoupement des graphes). Il y a une 
certaine uniformité au cours des saisons dans ces deux cas. 
Dans les sables de 5 m (TKI), on notera une centaine acC.L4.m~- 
fion de ph&op.Lgmeti de mai à juillet en 1969 et 1970 ; en novembre et 
de janvier à avril les concentrations sont très basses. Ces deux der- 
nières périodes coïncident avec 1~ ghandes manéu d’éytinoxe qui pro- 
voquent un hydrodynamisme important surtout dans les stations peu pro- 
fondes, hydrodynamisme qui empêche l'accumulation des produits dégradés. 
Dans la deuxième station (TK2) de telles variations n'apparais- 
sent pas. 
Dans les sables de 25 m par contre (TK3) les variations de con- 
centrations en phéopigments sont très importantes pour des raisons peu 
évidentes. Les maxima en 1969 (76 ; 80 et 101 mg.m-2) se situent à la 
saison sèche ce qui est logique : il s'agirait d'une accumulation à 
la fin de la saison des pluies, à la suite de poussées phytoplancto- 
niques par exemple. En effet, ces pics ne sont pas décalés dans le 
temps par rapport aux pics de chlorophylle a trouvés sur le fond, donc 
il ne peut s’agir en totalité de produits de dégradation autochtones. 
D'autres pics sont concomitants de ceux de la chlorophylle a à la même 
station (début février, début avril). 
A la quatrième station existent des concentrations en phéopig- 
ments toujours élevées sauf à la fin de la saison des pluies. 
L'évolution différente dans le temps des concentrations en 
chlorophylle a et en phéopigments se traduit évidemment dans l'évolu- 
tion au tippont ChX.a/Cht.a + Phéo. Mis à part l'hiver 1969, les qua- 
tre stations sont nettement distinctes sur ce graphique. A la première 
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station, on descend à des valeurs proches de 0,5 seulement, à la sai- 
son sèche et particulièrement en 1970. A 15 m il y a dominante de la 
chlorophylle a durant la saison sèche 1969 et le début de la saison 
des pluies, par contre en 1970, des valeurs inférieures à 0,5 ne sont 
pas rares. A 25 m, les deux saisons sèches sont marquées par des va- 
leurs plus faibles qu'en saison humide (inférieures à 0,4>. A 35 m, 
les variations du rapport reflètent essentiellement les variations de 
la chlorophylle a seule ce qui prouve que les phéopigments sont rela- 
tivement stables. 
J'ai représenté les variations du happoti 00665a/Q0665a pour 
montrer à quel point il suit les variations des graphes du rapport pré- 
cédent et donc cormuent il a pu servir de point de départ, quand les 
calculs n'étaient pas terminés, à des comparaisons entre stations et 
entre saisons. 
Le graphe des variations saisonnières du kapp~ti 00430/00665 
montre que la conclusion tirée de l'examen des variations journalières 
se confirme : les deux premières stations sont peu différentes l'une 
de l'autre au regard de cet indice, tandis que la troisième s'en dis- 
tingue plus nettement. 
Bien que l'amplitude des variations saisonnières soit assez 
faible, on remarquera que ces variations ne suivent pas exactement le 
schéma inverse de celles de la chlorophylle a : Rti deux S&AO~~ bè- 
eha potier& donc Z.&e pti tiehes en cato.ténoZdti, surtout à La 
première station (mai à août) que .fk na,&on huk.de. Cette tendance 
est accentuée à la troisième station, et en 1970, à la quatrième sta- 
tion. 
Bien qu'une schématisation sott difficile à établir, on dira 
que 1~ pigmekdb titi que h chRo~ophyL& a ne btivent pti e’ évolu- 
.tLon gEnWe obbUwée peuh ce. demuM pigment, à savoir, un acorrod 
berne& jusqu’en décembxe 7969 btivi d’une dimition génlinaee même 
pendant .&x baihon bèche, cn 7970. 
C- Comparaisons avec d'autres radiales 
Les résultats obtenus aux stations AM et BA (Fig. 24), exami- 
nés du point de vue de la seule chlorophylle a, paraissent s'inscrire 
assez bien parmi les observations concernant TK au cours des saisons. 
Le maximum observé en BA se situe à 5 m en juillet (114 mg.mS2) mais 
les valeurs les plus fortes pour l'ensemble des 4 stations sont obser- 
vées en décembre comme à Tany Kely. En février, où se fait sentir 
l'influence de la turbidité de l'eau, elles sont nettement plus fai- 
bles. Puis elles ont tendance à augmenter en juin à la première sta- 
tion. 








































mité de la côte Nord-Ouest de la baie d'Ampasindava, ils indiquent 
une nette différenciation entre les deux premières stations (à 5 et 
20 m) et les deux plus profondes qui montrent des concentrations sta- 
bles dans les quatre périodes d'observations (40 et 60 m). A 5 m @Xl) 
les concentrations mesurées décroissent de janvier à août. A 20m (AMZ) 
un maximum de 100 mg.m -2 se manifeste en mars. Il n'est pas question 
d'attribuer à ces mesures isolées, une valeur comparative trop impor- 
tante, mais il était intéressant de voir si elle s'inscrivait ou non 
dans le schéma général des variations saisonnières. 
5. COMPARAISON§ AVEC D’AUTRES MILIEUX MARINS OU LACUSTRES 
5.1. COMPARAISONS AVEC D’AUTRES SUBSTRATS MEUBLES - ._--_ 
J'ai pu comparer mes propres résultats à ceux d'autres auteurs 
quand ceux-ci ont précisé : 
- le mode d'échantillonnage (il importe, par exemple, de sa- 
voir s'il y a eu perturbation de l'interface eau-sédiment par l'appa- 
reil de collecte) ; 
- l'épaisseur de sédiment considérée ; 
- le mode de conservation éventuel des échantillons frais ou 
séchés ; 
- la prise en compte des produits de dégradation c'est-à-dire 
l'expression séparée en termes de chlorophylle s fonctionnelle et de 
produits de dégradation dans l'expression des concentrations en chlo- 
rophylle a. 
Ces conditions ne sont pas toujours réunies. A défaut de ces 
précisions, seul un ordre de grandeur pourra être retenu. 
Dans un article précédent (PLAXTE-CUXY, 1974 b) j'ai donné 
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(pp; 46 à 62) un tableau chronologique des méthodes et des résultats 
obtenus par les divers auteurs, sur les seuls substrats meubles, de 
1954 à 1973. 
Pour divers autres substrats, MOSS publiait en 1968 un article 
de synthèse intitulé : “The chZorophyZZ a content of some benthic aZ- 
gaz corrimnitiesrr qui excluait les "algues thalloïdes"et qui peut donc 
servir de référence. 
MOSS précise qu'il ne tient compte que : 
- des résultats exprimés par référence à l'unité de surface ; 
- des résultats corrigés en fonction des produits de dégra- 
dation de la chlorophylle ; 
- des résultats obtenus sur des communautés clairement défi- 
nies ('epipeZic aZgae", “attached atgai! communities”, rrmat-forming 
atgal commnities”) . 
L'auteur note que “the trop sises of epipetic algue are gene- 
ralZy much smalter than those of attached or mat-forming popuZations”. 
En ce qui concerne les communautés "d'algues épipéliques" 
(algues vivant libres - non fixées - à la surface du sédiment et sus- 
ceptibles de s'y mouvoir : diatomées coloniales ou non, flagellés et 
cyanophycées), les valeurs citées sont effectivement faibles : de 
quelques mg de chlorophylle a par m 2 dans diverses eaux courantes 
et lacustres à un maximum de 125 mg.m-2 pour une communauté d'EugZena 
obtusa et de diatomées sur une vase lacustre de la région de Bristol 
(G-B). 
Pour les communautés "d'algues fixées' qui résistent mieux 
que les précédentes aux perturbations hydrodynamiques, les biomasses 
sont de l'ordre de quelques centaines de mg.mm2 : sur des substrats 
solides, 127 à 1200 mg.m-2 (rivière calcaire aux USA), sur d'autres 
végétaux (épiphytes) 110 à 2350 mg.m-2 (rivière anglaise) ; sur le 
fond sableux d'un lac (Shear Water, G-B) la moyenne annuelle est de 
86 mg.m-2 et le maximum de 186 mg.mV2. 
Enfin, dans 1es"mattes algales" telles que celles d'une chlo- 
rophycée du genre ,@kogyra ou surtout celles de certaines cyanophy- 
cées, les valeurs sont presque toutes tirées de ODDM et aZ. (1958) 
qui donnent des concentrations de 220 à 1960 mg.mm2 dans les lagunes 
du Texas. 
En restreignant les comparaisons à des travaux concernant les 
dono!& meubla et sans faire référence en détail à tous les travaux ci- 
tés dans l'article de référence (PLANTE-CUNY, 1974 b), je rappellerai 
seulement quelques valeurs de concentrations en chlorophylle a et ap- 
porterai quelques données nouvelles. Presque toutes ces informations 
concernent des milieux très peu profonds. 
En mX&u duLça.qtico.fk, WBTZEL (1963, 1964) sur les sédiments 
du Grand Lac Borax (Californie) donne les valeurs élevées de 100 à 
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-2 580 mg.m (épaisseur 1 cm). ROMAGODX (1976) qui étudie les sédiments 
du lac Pavin (France) obtient les concentrations de chlorophylle a 
-2 fonctionnelle moyennes suivantes : 416 mg-m -2 à 10 m, 138 mg.m à 
30 m (carottages de 1,5 cm d'épaisseur, D0430/D0665 de 2,4 à 3,9). 
J'ai trouvé moi-même dans la lagune d'Abidjan (PLANTE-CDNY, 1975, 
1977 a), entre 0 et 2 m de profondeur, des valeurs moyennes supérieu- 
res à 100 mg.m -2 (d emi-centimètre superficiel seulement). Dans les 
vases des marais salants fertilisés du Massachusetts étudiés par 
ESTRADA et aZ. (1974), les biomasses sont très élevées : 200 à 980 mg. 
rns2 (épaisseur 1 cm ; les valeurs du rapport D0430/D0665 oscillent au- 
tour de la valeur 3). 
lkrU J% b+Lo;tcrpcu maAh.4, TAYLOR et GEBELEIN (1964, 1966),sur 
des sables intertidaux de Barnstable Harbor (Mass.), trouvent 227 à 
-2 
530 mg.m de chlorophylle a sur 1,l cm d'épaisseur. LEACH (1970) ob- 
tient dans la vase intertidale d'un estuaire écossais des valeurs de 
chlorophylle a fonctionnelle de 25 à 34pg.g -1 de sédiment sec, valeurs 
élevées également comme on le voit par rapport à celles de Nosy-Bé. Les 
valeurs obtenues pour la chlorophylle a fonctionnelle par CADEE et 
HEGEMAN (1974) dans quatre stations de la zone intertidale en Mer de 
Wadden sont en moyenne de 3,8 à il,3 pg.g -1 de sédiment sec, valeurs 
inférieures à celles de LEACH pour une même zone peu profonde, mais 
équivalentes à celles de Nosy-Bé. CADRE et HEGEMAN étudient également 
la chlorophylle a dans l'épaisseur des carottes (10 cm) de l'une des 
stations et considèrent cette chlorophylle a comme un "hp~&.tc~ti tdock 
06 poteW p&immy ptoduem ,tAa.t Take ovm pho~obynthe6.ih when ga- 
LeA huve mnoved khe. uppmobt eeM;tune;tm 06 the bcdimeti”. 
STEELE et aZ. (1970) observent des concentrations notables en 
chlorophylle a jusqu'à 24 cm de profondeur dans deux carottes de la 
côte écossaise. Le diagramme chlorophylle a / phéopigments de la sta- 
tion intertidale est très "massif", sans décroissance nette des valeurs, 
à l'inverse de celui de la station de 5 m qui fait apparaître une con- 
centration en chlorophylle a plus forte et plus étalée jusqu'à environ 
12 cm de profondeur, puis une décroissance assez rapide. 
FENCHEL et STRAARUP (1971), sans éliminer les produits de 
dégradation de la chlorophylle a, obtiennent seulement des concentra- 
-2 tions pigmentaires de 1,5 à 93,2 mg.m dans des sables très peu pro- 
fonds de quelques baies danoises sur 1 à 2 cm d'épaisseur. Ces auteurs 
171 
ont étudié des sables fins dans diverses stations (5 à 50 cm de profon- 
deur) de mode calme ou battu. La distribution verticale de la chloro- 
phylle suit étroitement le degré d'exposition à l'hydrodynamisme des 
stations. Ainsi, en mode calme, la concentration en chlorophylle a 
baisse brusquement entre 6 et 12 mm d'épaisseur alors qu'en mode agité 
à 12 cm d'épaisseur la concentration en chlorophylle a a seulement di- 
minué de 113. 
Les valeurs moyennes trouvées par BOUCHER (1972, 1975) dans 
les sables envasés de la baie de Concarneau (Atlantique) sont pour la 
chlorophylle a de 1,3 à 5,Bpg.g -1 de sédiment sec entre 5 et 15 m 
-2 (maximum à 10 m) et de 27 à 900 mg.m sur 1 cm d'épaisseur. 
En Méditerranée, les moyennes annuelles dans quatre stations 
de sables du golfe de Marseille situées entre 2,5 et 12 m sont de 24 
-2 à 64 mg.m sur 1 cm d'épaisseur (COLOCOLOFF M., 1972). 
Dans le milieu tropical marin, BLJNT et aZ. (1972) donnent sur 
un sable intertidal de la côte de Floride (1 cm d'épaisseur) les va- 
-2 leurs de 3,7 à 22,4 mg.m , concentrations de chlorophylle a fonction- 
nelle. Ensuite pour la "chlorophylle a totale" sans distinction de 
phéopigments, ils indiquent des valeurs de 27 à 77 mg.m -2 sur 2,5 cm 
d'épaisseur dans des fonds de 3 à 60 m au large de la Floride et des 
-2 valeurs de 17 à 219 mg.m dans diverses stations de la mer des Caraï- 
bes situées entre 16 et 60 m. 
SOURNIA (1976 b), qui prend en compte les 3 premiers centimè- 
tres de carotte, obtient dans divers sables du lagon d'un atoll poly- 
-2 nésien, des concentrations de 236 à 907 mg.m sur des fonds de 0,5 à 
-2 1 m et 56 à 140 mg.m sur des fonds de 10 à 17 m. Dans des sables 
très riches en cyanophycées de l'île de Mooréa, le même auteur (1976a) 
-2 donne une moyenne très élevée de 886 mg.m . 
A première vue, a bemb.k donc qu& kk.4 concevcOuzfioti éva&éti 
bUh .&?A béd4iWti de ta hégion de Noby-Bé boz&mt heku%e.m& ,@iblti. 
Mais on remarquera que .&zb phodondeum ConbidEhéM à Boby-Bé bord en 
gén&at plu.~ impotinkti que celtti de R’enbemble ded autub ;Dravaux 
(profondeurs toujours supérieures à 5 m dans le présent travail). 
De plus, .ik ~&LU en compte. de La chLokophyL& a tjoneAionneRee 
ph@.betie buh p&&kuhb centimèakti d’épainbeuh (Tableau X) donnehakt 
du va&uh~ de ~~?UA.&UAA cevukin~ de mg. tn-’ vbamment bWc L~A sable6 
de 5 m. 
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A la différence des communautés épiphytes, épilithes ou de 
"mattes algales", cikes par MOSS (1968), remarquons que les concen- 
trations en chlorophylle a des divers sédiments lacustres ou marins 
-2 ne dépassent jamais la valeur de 1 g.m . 
5.2. COMPARAISONS AVEC LE PHYTOPLANCrON MARIN TROPICAL 
La difficulté des comparaisons entre les concentrations en 
chlorophylle a du phytoplancton et du microphytobenthos provient des 
différences d'unités de mesures utilisées et des techniques de récolte, 
les seules références communes étant l'unité de surface et la spectro- 
photométrie. Aussi me bornerai-je, pour la chlorophylle a, à une compa- 
raison avec le phytoplancton de la région de Nosy-Bé et pour le rapport 
D0430jD0665 à une comparaison avec les résultats détaillés de EROUT 
(1971) dans la mer des Caraïbes. 
SOUENIA (1972) a étudié une poussée phytoplanctonique d'avril 
à août 1971 dans la baie d'Ampasindava. C'est à la station 2 (partie 
Sud de la baie, 37 m de profondeur) que l'auteur donne des concentra- 
tions en chlorophylle a rapportées à l'unité de surface ; ces concen- 
-2 trations ont varié durant la période considérée entre 10 et 50 mg.m 
environ sur toute la colonne d'eau. Une confrontation avec mes propres 
résultats (cf. tableau XI et Fig. 19) montre que, a bW#Ce égde, .& 
concentkatio~ en chLo/rophyUe a benthiyue ti planctonique a ‘égUen;t 
vm &a phodondewt de 15 m. La chlorophylle a benthique atteint des 
concentrations supérieures à celles du phytoplancton dans les fonds 
de 0 à 15 m ; si l'on considère des fonds de 40 à 60 m (moyennes de 
-2 
9 à 10 mg.m dans le benthos), les organismes phytoplanctoniques de 
la colonne d'eau ont toutes chances de fournir beaucoup plus de chloro- 
phylle a que les microphytes benthiques. 
A cmnen époque4 cependant, aux envhoti de 40 m (soit AMI 
et station 2 de SOUENIA), fi g a phebyue ~LLtaiLt de chLo~ophy.Ue a bWt 
7 m2 de dond que dati La cotonne d’eau (AMI, 11.8.70 : 12,8 mg.mm2 ; 
juillet-août 1971 : phytoplancton, environ 10 à 15 mg.mB2). 
En ce qui concerne les variations saisonnières, SOUENIA, dans 
un travail précédent, à Nosy-Bé dans la baie d'Ambanoro (1965, 1968), 
considère que l'année peut être divisée en deux périodes distinctes, 
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en fonction des concentrations : valeurs minimales entre septembre et: 
janvier, valeurs maximales mais très variables pendant les autres mois. 
Ce schéma correspondrait donc approximativement à l'inverse du 
"schéma benthique", ce qui n'a rien de paradoxal puisqu'un fort dévelop- 
pement phytoplanctonique en saison des pluies à partir de janvier, 
freine probablement la pénétration lumineuse, et que les organismes 
benthiques se développent probablement mieux quand les eaux deviennent 
moins troubles (sans apports terrigènes) et que, de plus, des 'poches' 
de sels nutritifs sont disponibles au voisinage du fond à la fin de la 
saison des pluies. 
Pour terminer, comparons les valeurs des rapports pigmentaires 
obtenues dans les sédiments de Nosy-Bé, aux valeurs très détaillées ob- 
tenues par RROUT (1971) dans le phytoplancton de la mer des Caraïbes. 
Sur une colonne d'eau de 125 m (station au Sud de Porto Rico- 
17ON) le rapport Chl.a/Chl.a + Phéo. est toujours supérieur à 0,5 
jusqu'à 80 m. La valeur du rapport D0430/D0665 varie entre 3,5 et 4 
jusqu'à 40 m. A 60 m, le rapport tombe brusquement à la valeur de 3 
au niveau de la thermocline et du maximum de chlorophylle. Ensuite il 
augmente progressivement jusqu'à 5,5 à 100 m. 
Dans la fosse de Cariaco (II'%), les phéopigments sont plus 
abondants que dans l'autre station mais cependant la chlorophylle do- 
mine jusqu'à 80 m également. Le rapport D0430/D0665 est égal à 3,8 en 
surface. A 20 m, il atteint 5,2, retombe à 3 à 40 m (thermocline et 
maximum de chlorophylle). Ensuite, il augmente continuellement jusqu'à 
9,5 à 125 m, valeur maximale observée par l'auteur dans ses stations 
tropicales. 
Dans de nombreux exemples donnés par RAOUT, la profondeur à 
laquelle se produit l'équilibre entre chlorophylle a et phéopigments 
(Ch1.alChl.a + Phéo. = 0,5) est aussi celle où le rapport D0430fD0665 
est voisin de 3,5. J'ai trouvé pour ma part une coïncidence entre la 
valeur 0,5 de Chl.alCh1.a + Phéo. et la valeur de 2,8 de D0430/D0665. 
SOURNIA (1968) quant à lui, obtenait pour le rapport DO4301 
DO665 dans l'eau de la baie d'Ambanoro, des valeurs moyennes de 4,3 
et 5,OB suivant les stations et une amplitude de 2 à 6 pour les varia- 
tions saisonnières (3 à 7 pour les variations journalières). 
On conclura que Le happ0h.t p,Lgmentaihe en milieu XXOpid eAk 
en gén&.ak? moin4 élevé à .&z swr<ace deb bécLhmti que dati Le p&zne;ton. 
Ce;tte tendance cependati b’invm& darti Le. CM dti bédimeti pRo,(onclh 
(au-delà de 25 m, tableaux XI et XII, valeurs supérieures à 3) OU va- 
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6e&X (BAZ, BA3, N015, BRI), 
Les causes de ces différences doivent être recherchées dans 
le fait que la présence d'éléments solides dans le milieu benthique 
crée des conditions totalement différentes de celles du milieu planc- 
tonique quant à l'accumulation éventuelle de produits pigmentés. 




On s'accorde actuellement à.définir la ~oduction d'une espèce 
animale ou végétale, ou d'une communauté animale ou végétale, comme 
“.L’acUtohbemeti de .& biomadbe pah ~VU% de ;tcZmpb” (I.B.P. Handbook 
no 13, 1970, PETRUSEWICZ et MAC FADYEN, Productivity of Terrestrial 
Animals). 
Or il est difficile, donc peu courant dans le domaine microphy- 
tique en général et microbenthique en particulier, d'estimer la biomas- 
se par des évaluations pondérales. 
De plus, il est presque impossible de suivre in situ le deve- 
nir précis des générations de microphytes : vitesse de croissance, 
taux de multiplication, taux de mortalité (broutage compris). 
C'est ce qui explique que le groupe de travail no 24 de l'- 
UNESCO ait décidé, en 1973, d'adopter une définition très générale 
de la production primaire : “dotation de mattiek? okgatique. pa.e.tic.u- 
fai.f~e aux bf.itd~ phiin~en de .&z cha&e aJ%netie” (ANONYME, 1973) . 
Cette définition est davantage fondée sur des notions "d'échanges mé- 
taboliques" que sur des notions de "variations de la biomasse dans 
le temps". 
J'ai choisi d'évaluer la production primaire in situ (prélève- 
ments, inoculation du 14 C à bord, immersion d'échantillons aux stations 
d'origine) ; dans la suite de l'exposé, j' utiliserai pour des comparai- 
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sons, les travaux effectués dans les mêmes conditions ou dans des con- 
ditions proches de'celles du milieu naturel à l'exclusion des travaux 
effectués au laboratoire ou sur des substrats artificiels. 
HISTORIQUE DES MESURES DE LA PRODUCTION PRIMAIRE 
DANS LES SUBSTRATS MXJBLES 
Comme dans le cas de la chlorophylle, c'est à un auteur sovié- 
tique que l'on doit la première publication évoquant la mesure d'une 
production primaire'attribuée à des microphytes vivant dans les sédi- 
ments : c'est en 1937 que BERVALD (1939) aurait mesuré (j%?e WINBERG, 
1960) les changements dans le temps de la concentration en oxygène 
dans des aquariums transparents retournés au-dessus des sédiments, 
dans un lac peu profond (0,4 m). L'auteur indiquerait que la produc- 
tion d'oxygène mesurée est plus de deux fois supérieure à celle du 
phytoplancton pour une même unité de surface. 
Par la suite, comme dans le cas du phytoplancton, les deux ty- 
pes de méthodes (de l'oxygène et du 14 C) ont été utilisées successive- 
ment et parfois alternativement par les différents auteurs. 
Mé;thode de L’oxygène : Les travaux sur le microphytobenthos 
utilisant des bilans d'oxygène in situ ont été réalisés d'abord dans 
les eaux douces : rivières (ODUM, 1952, 1956, 1957 a et b ; ERTL et 
TOMAJKA, 1973), lacs glacés ou tempérés (HARGRAVE, 1969 ; WELCH et 
RALFF, 1974), marais salants (POMEROY, 1959 ; GALLAGHER et DAIBER, 
1974). 
Dans le domaine marin, on note les travaux de RIZNYR et PHINNEY 
(1972 b), POMEROY et STOCKNER (1973) pour le milieu estuarien, PAMATMAT 
(1968) pour le milieu intertidal tempéré, ODUM et ODUM (1955, Eniwetok), 
BUNT et LEE (1972), BUNT et al. (1972, mer des Caralbes), 1aLLS (sous- 
presse, Floride), SOURNIA (1976 a et b, Polynésie française) pour les 
sédiments tropicaux des milieux périrécifaux. J'ai également utilisé 
cette méthode dans la lagune tropicale d'Abidjan (PLANTE-CUNY, 1977 a). 
Mtihode du 74 C : GRØNTVED dès 1960 adapte aux sédiments des 
fjords danois la méthode du 14C introduite dans le milieu marin planc- 
tonique par STEEMANN NIELSEN (1951, 1952). Puis les variantes se mul- 
tiplient dans les modalités de récolte, d'incubation, de comptage de 
la radioactivité des échantillons. J'analyserai plus loin ces diverses 
modalités (3.2.2. et tableau XV en annexe). 
Ces travaux ne considèrent pas toujours le microphytobenthos 
de substrats meubles seul, mais aussi le phytoplancton et les macro- 
phytes. 
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Dans le milieu lacustre peu profond, les travaux de .NETZEL 
(1963, 1964, 1965), qui font autorité, sont suivis de ceux de GOLDMAN 
et az. (1963), KICKMAN (1969), HICKMAN et ROUND (1970), HICKMAN (1971), 
HUNDING (1971), ROMAGOUK (1976). 
VAN RAALTE et aZ. (1974,.1976) s'intéressent à la vase des ma- 
rais salants. 
Depuis GR@NTVED au Danemark (1960, 1962, 1966), la production 
primaire sur les substrats meubles marins des mers tempérées ou froi- 
des a été étudiée par la méthode du 14C aux Etats-Unis par TAYLOR et 
PALMER (1963), TAYLOR (1964), BURKHOLDER et az. (1965), MARSHALL (1970), 
MARSHALL et aZ. (1971, 1973), MATHEKE et HORNER (1974) ; en Grande- 
Bretagne par STEELE et BAIBD (1968), LEACH (1970), ROUND et HICKMAN 
(1971) ; au Japon par SEKI (1968) ; au Danemark par GARGAS (1970, 1971, 
1972) ; en France par COLOCOLOFF M. (1972) et COLOCOLOFF M. et COLOCO- 
LOFF C. (1973), BOUCHER (1972, 1975), CAHET (1974), LACAZE et al. 
(1976) ; aux Pays-Bas par CADEE et HEGEMAN (1974, 1977), COLIJN (1975), 
COLIJN et VAN BUURT (1975). 
Les substrats meubles tropicaux restent, à l'heure actuelle 
encore, peu étudiés en général. Notons que SOROKIN (1973) donne quel- 
ques résultats de mesures effectuées dans des sables d'atolls des îles 
Marshall sans indiquer la méthode utilisée. 
BUNT et aZ. (1972), BU??T et LEE (1972) donnent des valeurs ob- 
tenues par la méthode du 14C sur des sédiments de la région de Miami 
et de la mer des Caraïbes et mes travaux préliminaires concernant la 
région de Madagascar ont fourni quelques données pour l'Océan Indien 
(PLANTE-~UNI, 1970, 1971, 1973). 
2.PARAMÈTRES MESURES, TERMINOLOGIE 
J'entendrai par "production primaire" du microphytobenthos le 
résultat de la mesure de l'assimilation photosynthétique du carbone 
inorganique. Comment cette assimilation a-t-elle été évaluée et que 
représente le résultat de la mesure ? C'est ce que l'on examinera dans 
le paragraphe 3.1. En fait, on a évalué une "fixation de carbone inor- 
ganique à la lumière" et une "fixation de carbone inorganique à l'obs- 
curité". 
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2.1. FIXATION DE CARBONE A LA LUM1b.E : PRODUCTION PRIMAIRE 
Dans la quantité de carbone fixée en fin d'expérience dans un 
flacon clair, la méthode ne permet pas de distinguer : 
- les quantités de carbone inorganique assimilées dans les 
cellules par la photosynthèse seule ; 
- les quantités de carbone (organique ou inorganique) éventuel- 
lement assimilées à la lumière dans les cellules par des mécanismes 
biologiques mais non photosynthétiques ; 
- les quantités de carbone éventuellement fixées dans les 
échantillons sous une forme inorganique (par des mécanismes non biolo- 
giques) et qui subsistent malgré les filtrations, rinçages et traite- 
ments à l'acide (adsorption, réactions chimiques avec le sédiment). 
Elle ne permet pas davantage d'évaluer les quantités respecti- 
ves de 14C libéré - et éventuellement recyclé - qui correspondent à la 
respiration d'une part et à 1' excrétion d'autre part. 
Compte tenu de ces incertitudes, on n'évalue pas exactement la 
production brute, ni même la production nette, mais plus probablement 
une grandeur intermédiaire entre ces deux quantités et qui constitue 
une"ti;tUiltion de Ra podutin pGma.&e". 
Par commodité et conformité à un certain usage, on appellera 
“pkoduoüon pGm~&~e" le résultat de la &ixaAion de c.ahbone ho/rgati- 
yue à ,!.a .&.&èhe en un .te.mpn donné. 
2.2. FIXATION DE CARBONE A L’OBSCURITE 
Le résultat de la fixation de carbone inorganique marqué, à 
l'obscurité, évaluée dans les flacons noirs, ne sera pas soustrait de 
la première mesure comme je l'ai fait quelquefois auparavant suivant 
en cela un certain nombre d'auteurs (cf. PLANTE-CUNY, 1973). Il est 
bien prouvé maintenant (SOURNIA, 1971 ; MORRIS et az., 1971 ; BROUARDEL, 
1971, 1973) que "l'emploi de flacons noirs ne peut conduire à l'évalua- 
tion de la respiration, ni à la distinction entre production nette et 
production brute, par quelque trompeuse analogie avec la méthode de 
l'oxygène". (SOURNIA, 1973 b). 
En effet, il est très peu probable que la respiration ou l'ex- 
crétion - et. la 'physiologie des organismes photosynthétiques en géné- 
ral - soient identiques, à la lumière et à l'obscurité. 
D'après WATT (:1966), il y aurait dans le cas du phytoplancton, 
une inhibition par la lumière de l'assimilation non photosynthétique 
du carbone, alors que cette dernière peut être importante en milieu 
obscur. SEKI (1967 a, b) prouve que l'assimilation de CO2 à l'obscuri- 
té n'est pas seulement due aux bactéries hétérotrophes ou aux champi- 
gnons mais surtout à des diatomées - Nitzschia cZosteriwn par exemple - 
chez lesquelles c.ette assimilation est stimulée par l'apport expérimen- 
tal ou naturel (eaux de drainage des terres) de composés organiques 
dilués. Cet auteur (SEKI, 1968) signale que le pourcentage des quanti- 
tés de CO2 assimilées à l'obscurité et à la lumière par le phytoplanc- 
ton d'une baie japonaise dans toute la colonne d'eau, atteint 50 % au 
printemps contre seulement 2 à 8 % le reste de l'année. Dans les sédi- 
ments, il a toujours observé au moins 20 % d'assimilation à l'obscuri- 
té par rapport à l'assimilation à la lumière. 
Il est certain que les difficultés d'application de la méthode 
du 14C sont dues, dans le benthos, à la présence de grains de sédiments 
plus ou moins enrobés de mucus d'origine animale ou végétale (tubes mu- 
queux de certaines diatomées, coussinets gélatineux de fixation). On 
s'accorde donc pour considérer comme extrêmement variable d'une saison 
à l'autre, d'un sédiment à l'autre, la fixation de CO2 à l'obscurité 
par le microphytobenthos (GRØNTVRD, 1960 ; GARGAS, 1970). 
Etant donné les valeurs importantes que peut atteindre à l'obs- 
curité l'assimilation de carbone (JONES et al., 1958 ; MARGALEF et 
HERRFRA, 1966 ; PARSONS et aZ., 1972), il est indispensable d'en don- 
ner l'expression en valeur absolue mais sans lui attribuer d'autre 
signification que celle d'une e&Xma;üon du ~oL~~.LLLG~ de &LxaaXon 
non phoZonyvLthE.Que du carbone inofigatique. PLIIL des o~gatimen du mi- 
bh~ con&dDG, à .t’obhadté. 
23 WTE~IONDE 14c . . 
Pour éliminer dans les résultats de la fixation de 14 C la part 
de la rétention physique ou chimique par les particules sédimentaires, 
dans les flacons noirs aussi bien que dans les flacons clairs, il eût 
été souhaitable d'utiliser un échamon témoin, stérilisé ou fixé 
au formol au début de l'expérience. 
ROMAGOUK (1976) a constaté, sur des échantillons stérilisés 
de sédiments siliceux du lac Pavin replacés dans les conditions 
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normales d'incubation, de filtration et de comptage, une adsorption 
extrêmement faible de 14 C sur les particules sédimentaires (20,7 c.p.m. 
pour un bruit de fond du compteur de 19 c.p.m.9. 
L'addition de formol dans un flacon témoin au début de l'expé- 
rience, pratiquée par certains auteurs (SEKI et 20 BELL, 1967 ; BOUCHER, 
1975) peut permettre d'évaluer la correction pour adsorption, mais, le 
formol modifiant la composition chimique du milieu, les conditions de 
fixation chimique du CO2 peuvent également être modifiées. Les opéra- 
tions de filtration, rinçage, passage aux vapeurs d'acide avant compta- 
ge que j'ai pratiquées ont d'ailleurs pour but d'éliminer ce 14 C inor- 
ganique adsorbé ou fixé. Il resterait à déterminer l'efficacité de ce 
"nettoyage". 
2.4. RAPPORT uPRODU~ION/CHLOROPIWLLE a> 
Faut-il ici revenir sur la signification comparée des termes 
"production primaire", "taux de production", "productivité", "capacité 
photosynthétique . " 7 Ces concepts ont été amplement'discutés ces derniè- 
res années par DAVIS (19639, STEEMANN NIELSEN (19659, WOOD (1965), 
DIJSSART (1966), JAC@IES (19709, TRAVERS (1971 a), GRALL (1972). Le 
terme de "productivité" a été utilisé récemment en France pour dési- 
gner le quotient de la "production primaire" et de la "chlorophylle" 
(GRALL, 1972 : Production horaire/Chlorophylle ; BOUCHER, 1975 :pg C. 
Pg -' de chlorophylle "totale".jour-l ; ROMAGOIJK, 1976 : taux de produc- 
tion ou productivité production primaire -2 , (mgC.m .jour-l)/biomasse 
chlorophyllienne(mg.m-2). J'ai, pour ma part, appelé à tort (PLANTE- 
CUNY, 19739, "capacité photosynthétique" le rapport : mgC fixé à l'heu- 
re/mg Ch1.a. Il s'agit plutôt de la capacité photosynthétique propre 
de la chlorophylle dans un milieu donné plutôt que de la capacité pho- 
tosynthétique des organismes présents. 
STEELE et BAIRD (1968) désignent ce même rapport par l'expres- 
sion "production per unit of chZorophyZZ". Plusieurs auteurs parmi les- 
quels STEEMANN NIELSEN (1965) et TRAVERS (1971 a) ont préconisé l'aban- 
don pur et simple du terme "productivité" à cause de son ambiguïté. 
C'est la raison pour laquelle, afin d'éviter de nouvelles 
confusions, je désignerai par l'expression : rapport Phoduckion / 
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CheotwphgkX!e a ou PhodudLon/Biomahse, le quotient mgC.m-2.h-l/mg 
-2 Ch1.a.m . 
3. METHODOLOGIE 
A l'exception des modalités de collecte du sédiment, le proto- 
cole expérimental adopté ici et la méthode d'évaluation du facteur de 
correction pour les comptages de radioactivité sont très proches de 
ceux de STEELE et BAIRU (1968), auteurs auprès desquels j'ai pu m'ini- 
tier à Aberdeen en septembre 1968, à la méthode du 14C . 
Ce protocole expérimental, l'évaluation du facteur de correc- 
tion et l'analyse statistique de résultats expérimentaux destinés à 
juger de la valeur de la méthode ont été exposés en détail dans deux 
publications antérieures intitulées : "Utilisation du 14 C pour l'éva- 
luation de la production primaire dans les sédiments marins (PLANTE- 
CUNY, 1971)" et "Recherches sur la production primaire en milieu marin 
tropical. 1. Variations de la production primaire et des teneurs en 
.pigments photosynthétiques sur quelques fonds sableux. Valeurs des ré- 
sultats obtenus par la méthode du 14 C (PLANTE-CUNY, 1973)" que je dési- 
gnerai plus loin par (P-C 1971) et (P-C 1973). 
Aussi me bornerai-je ici à résumer la méthode utilisée en 1969 
et 1970 à Nosy-Bé avant de discuter des méthodes originales utilisées 
sur des substrats meubles marins ou lacustres depuis 1960 et de leurs 
variantes développées au cours des dernières années (Tableau XV, en 
annexe). 
3.1. MGTHODE u~msEE,EmrassIoN DE~ RBULTATS 
3.1.1. Résumé du protocole (P-C, 1973, pp. 324-327). 
a) Collecte d'échantillons 
On prélève la pellicule superficielle (0,5 cm) d'un sédiment 
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par raclage soigneux en plongée en scaphandre autonome (coups de pelle 
au hasard sur quelques m2>. 
b) Traitement,inoculation du 14C 
On égoutte sommairement ce sédiment sur plusieurs épaisseurs 
de papier-filtre à bord du bateau. On en pèse une quantité telle qu'el- 
le couvre sur 0,5 cm d'épaisseur environ, le fond d'un flacon cylin- 
drique de surface connue. Ce flacon est complètement rempli, à 1 ml 
près, d'eau de mer. Cette eau a été prélevée au-dessus du sédiment et 
filtrée pour éliminer le phytoplancton. On inocule dans ce flacon 1 ml 
de solution radioactive de 14 C. Après fermeture du flacon, on le retour- 
ne, couvercle en bas, et on le fixe sur un plateau lesté (Fig. 6 in 
P-C 1973). 
c) Incubation in situ 
Le plateau descendu sur le fond est laissé en place à la lu- 
mière naturelle, du lever du jour jusqu'à midi. 
d) Traitement après incubation 
On remonte l'échantillon qui est placé en boîte obscure pen- 
dant le transport avant d'être rincé sur filtre de fibre de verre le 
plus tôt possible. Le filtre recueilli est exposé pendant 10 mn à des 
vapeurs de HC1 pour éliminer le 14 C non fixé organiquement. 
On place le filtre dans une enceinte contenant de la chaux so- 
dée pendant plusieurs jours. On sèche en présence de gel de silice. 
e) Comptage de radioactivité 
Le sable sec est placé dans des coupelles d'aluminium de di- 
mensions connues. Le comptage est effectué dans un compteur de type 
Geiger-MÜLler. Ce même compteur sert à évaluer le facteur F (ou K4 
voir paragraphe suivant) qui tient compte de l'absorption des parti- 
cules P par 1 g de sédiment sec. 
3.1.2. Calcul de la production primaire 
La production est calculée à partir de la formule générale : 
12 Ca (mg) = 14 Ca x l2 Cd (mg.l-') x K 
14Cd 
(Ca : C assimilé ; Cd : C disponible dans l'eau) 
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Dans une formule de calcul complète relative à un sédiment, 
K comprendra 6 facteurs et la formule deviendra : 
14 2 x l2 Cd X Kl x K4 x K5 x K6 
14Cd K2 x K3 
Kl :, un datie.wc "voJZ.umes : volume d'eau au contact de l'échantillon 
en 1 , pour utilisation de la concentration en *2C.1-*. 
K2 : un dackewt &enLon 
-2 : surface d'incubation en m . 
K3 : un daekewt &?m'M : heure, demi-jour, jour, an. 
K4 : un @&YUL F de cohAeca%on, pour pertes par auto-absorption par g 
de sédiment sec (cf. P-C 1971). 
~5 : un backewr pondéhae : poids de sédiment sec pour application de F. 
K6 : un ~aeke.ut de co~miXon : pour discrimination isotopique dans 
l'assimilation du carbone 12 C et 14C. 
Reprenons les différents éléments de la formule : 
- '4 c tiponible dati L~&u au d&bu;t de L’expWuce. ( 14Cd) : 
C'est l'activité introduite ; elle est donnée en c.p.m. (coups 
par minute ou impulsions par minute : i.p.m.) c'est-à-dire : désinté- 
grations par mn (d.p.m.) x efficacité du comptage (voir P-C 1971 : 
pp. 276-277 pour l'origine des ampoules de 14 C (1 ml NaH'4C03. 4 Ni>, 
caractéristiques du compteur et calcul d'efficacité). 
Pour 4pCi et un rendement de 41 %, on aura ici (c.p.m.) : 
2,22 x 4 x 106d.p.m. x 41. 10 
-2 
- '4 C iU&iknXé (14Ca) : 
Radioactivité en c.p.m. obtenue par comptage de l'échantillon 
avec le même compteur. 
- 12c dhpotibkte dans L'eu~ (12cd) : 
Eau qui baignait in situ l'échantillon pendant l'incubation. 
Cette eau est récoltée en plongée à l'aide d'une bouteille de 6 1 de 
type "Van Dorn rr déposée doucement sur le fond et refermée à la main 
après stabilisation des conditions environnantes. 
On peut discuter le fait d'utiliser pour l'incubation non pas 
de l'eau interstitielle mais de l'eau libre sur le fond. Je pense que 
pour certaines stations de sables agités par les vagues, le problème 
ne se pose pas. C'est le cas de toutes les stations de 5 m et des 
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stations~TK2 et TK3. Mais pour les fonds plus stables, le problème de- 
meure posé. 
CAHRT (1974) a discuté cette question à propos de "milieux mar- 
gino-littoraux méditerranéens" dont il étudie chimiquement des sédi- 
ments marins et lagunaires. Il insiste sur les difficultés méthodolo- 
giques rencontrées dans le prélèvement et le dosage du CO2 de l'eau 
interstitielle et conclut que des différences de 5 à 10 mgC par litre 
d'eau interstitielle sont enregistrées entre divers sédiments marins 
concernant cette étude et des différences de 40 à 50 mgC.l-* entre 
des sédiments lagunaires et marins. 
Comme la plupart des auteurs, j'ai estimé qu'on pouvait, en 
pratique, admettre l'identité de l'eau interstitielle des premiers 
millimètres de sédiment et de l'eau récoltée à la surface des mêmes 
sédiments. Il a donc été tenu compte des caractéristiques physiques 
et chimiques (température, salinité, pH) de l'eau superficielle pour 
calculer les concentrations en 12 C du gaz carbonique dissous à partir 
des tables de BUCH (in STRICKLAND et PARSONS, 1972). 
Les concentrations en CO2 variaient saisonnièrement dans le 
même sens que la salinité (Fig. 5) : valeurs les plus fluctuantes à 
5 m de profondeur ; valeurs les plus faibles (23 à 24 mgC.1'1) à la 
saison des pluies (janvier-février-mars) ; valeurs supérieures à 
24 mgC.l-1 ensuite et atteignant 25,3 mgC.1" en août ; valeurs de 
plus en plus stables avec la profondeur croissante des stations, très 
voisines de 25 mgC.l-* en permanence à partïr de 25 m de profondeur 
et notamment pendant toute la saison sèche à toutes les profondeurs ; 
valeurs légèrement plus faibles au-dessus des fonds vaseux qu'au- 
dessus des fonds sableux à la même profondeur à la même époque. 
-Kl : d’m au contact de l'échantillon : 0,251. 
- K2 : dwtdace d’i.ncuba.tion constante de 28.10 -4 m2 ; surface des 
couvercles de flacons ; permet de rapporter directement la pro- 
duction primaire à la surface sur laquelle a réellement eu lieu 
l'assimilation. 
- K3 : du&e de X'Awubakion : une demi-journée de 6 h. Les manipula- 
tions préparatoires avaient lieu avant le lever du jour et les 
échantillons étaient généralement en place aux environs de 6 h 
du matin. 
Cette période d'incubation a été choisie pour éviter autant que 
possible les chocs physiologiques avant l'incubation, notamment 
les chocs lumineux souvent soulignés par les auteurs (“light 
injury" GOLDMAN et aZ., 1963). 
Il est temps de remarquer que la méthode d'incubation de cer- 
taines quantités de sédiments dans des flacons après quelques manipu- 
lations de ces' sédiments (raclage, égouttage, pesée) convient assez 
bien à des sables souvent perturbés , remaniés dans le milieu naturel. 
Il en va tout autrement pour les vases qui se récoltent assez facile- 
ment, s'égouttent très lentement mais qui surtout, une fois placées 
dans des flacons, troublent l'eau pendant plusieurs heures quelquefois. 
Je dirai plus loin (p.196.et197) quels essais non concluants 
furent tentés avec des "chambres" retournées sur des sédiments plus ou 
moins vaseux, pour éviter la perturbation initiale. Il a fallu, fina- 
lement, se contenter de flacons et, pour éviter l'inconvénient de l'- 
eau trouble pendant la période éclairée, effectuer les récoltes et 
pesées à la fin de l'après-midi précédant la matinée d'incubation. 
Ainsi, les plateaux portant les flacons étaient-ils replacés in situ 
à la nuit tombante. 
J'ai pu vérifier souvent qu'au matin, le fond de vase était 
parfaitement reconstitué à l'intérieur du flacon. 
L'inconvénient du con&ktneti, dont nous parlerons plus loin, 
est évidemment encore accentué dans le cas des vases. J’ai comparé 
(P-C 1973 : pp.333 à 335) dans des flacons clairs et des flacons noirs, 
sur des sables de 5 m et des sédiments plus fins de 25 m, les résul- 
tats de l'assimilation de carbone obtenus au terme d'une matinée seu- 
le ou d'une nuit suivie d'une matinée : pour le sable de 5 m, il sem- 
ble que les effets du confinement nocturne soient négligeables aussi 
bien dans les flacons clairs que dans les flacons noirs (différences 
non significatives au seuil de 95 %> ; à 25 m, par contre, le sable 
moins agité naturellement et plus riche en fraction fine, accuse une 
assimilation de carbone en flacons clairs plus forte après séjour 
préalable la nuit que pour une matin6e seule. 
J'ai analysé (P-C 1973) deux explications possibles : 
l- chimiosynthèse plus forte pendant la nuit sur les sédi- 
ments fins, ' rrches en bactéries, que sur les sédiments 
grossiers ; 
2- ralentissement de la photosynthèse dans les échantillons 
mis en place le matin. 
J'en ajoute une ici : un sédiment profond plus ou moins vaseux, 
stable in situ,libère probablement des sels nutritifs lors de la mise 
en suspension des particules lorsqu'on ajoute l'eau et que l'on retour- 
ne les flacons. Le milieu enrichi favorise alors sans doute aussi bien 
la chimiosynthèse nocturne que la photosynthèse diurne. 
On peut donc supposer que la méthode utilisée ici risque de 
surestimer la production réelle dans les milieux plus ou moins vaseux 
(BA, AM, TK~). 
- K4 : da&ewr F de cotrtretion powr. au&-ab6ohptin de KadioativiXé, 
caractéristique de chaque type de sédiment. J'ai donné dans des 
articles antérieurs (PLANTE-CUNY, 1970 et 1971) des explica- 
tions détaillées sur l'évaluation du facteur F effectuée avec 
une culture marquée selon les directives de RAIRU et WETZEL 
('968). 
On notera comme ces auteurs, comme COLOCOLOFF M. et COLOCOLOFP 
C. (1973) et comme ROMAGOUK (1976) que, plus la taille des par- 
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ticules sédimenêaires est faible, plus le facteur F est élevé. 
BAIRU et WETZEL (ibid.) soulignent que la granulométrie des sé- 
diments joue dans la détermination de ce facteur un rôle capi- 
tal alors que la nature minéralogique ne paraît pas en cause. 
La corrélation entre F et la médiane granulométrique n'est ce- 
pendant pas suffisante pour permettre de dresser d'éventuels 
abaques. COLOCOLOFF M. et COLOCOLOFF C. (1973) ont trouvé des 
facteurs F de 40 et 28 dans deux sédiments ayant une même média- 
ne de 200 urn mais dont le premier est riche en fraction fine 
alors que le second en est dépourvu. 
Les valeurs caractéristiques de F dans les sables écossais 
(STEELE et BAIRU, 1968) variaient entre 15 (Md = 1000 pm) et 
40 (Md = 120 pm). LEACH (1970) évaluait sur les vases d'un es- 
tuaire des valeurs de F de 53,7 , 54,6 et 50,7. COLOCOLOFF M. 
et COLOCOLOFF 6. (1973) obtenaient des valeurs de 8,5 sur des 
sables dont la médiane est voisine de 2OOOnm, puis des valeurs 
intermédiaires jusqu'à 50 sur un sédiment fin (Md = 85 pm). 
ROMAGOUX (1976) dans le sédiment du lac Pavin obtient, toujours 
avec la méthode des cultures marquées, des valeurs de 49,7 à 
55,l entre 10 et 60 m. 
Pour ma part, j' ai obtenu par l'expérience et utilisé dans les 
calculs les valeurs suivantes de F : 
TKl TK2 TK3 TK4 
17 22 23 33 
AMI AM2 AM3 AM4 
17 30 30 42 
BAI BA2 BA3 BA4 
19 30 48 48 
LO NO 6 m NO 9 m NO 15 m 
16 26 26 30 
Mes propres expériences et celles des auteurs cités ont prouvé 
que l'évaluation répétée de ce facteur de correction donnait des résul- 
tats suffisamment reproductibles et confirmés dans leur exactitude, 
dans le cas de STEELE et BAIRD, par des radioanalyses en phase gazeuse 
(BAIRD et WETZEL, 1968). 
Notons que, depuis le développement des techniques d'analyse 
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en scintillation liquide, on a beaucoup amélioré le rendement des 
comptages. Cependant, comme la discussion le montrera plus loin, les 
résultats obtenus en scintillation liquide ne peuvent être dispensés 
d'une correction pour éliminer l'influence des particules inertes. 
-K5 : p&& de béduneti b@2 correspondant à la totalité de l'échantil- 
lon dont les microphytes ont assimilé le carbone dans le flacon. 
Cette donnée est obtenue à partir du poids de sédiment humide 
connu (cf. protocole b). On a vu que, pour estimer les concen- 
trations pigmentaires, il était nécessaire d'évaluer la teneur 
en eau. Il suffit donc dans le calcul de multiplier le poids 
réel de sable humide par la proportion de sable sec. 
- K6 : 6acte.M de cohtLw.a%n PO#L o!&Mndon .i~.ti~Q~ dans l'as- 
similation du carbone. 
On admet généralement depuis les travaux de WBIGL et CALVIN 
(1949) que le l4 C est assimilé légèrement moins vite que le 
12 C par les organismes photosynthétiques. Les premières évalua- 
tions obtenues à partir de cultures de chlorelles donnaient un 
facteur de correction de 8 X, confirmé semble-t-il par SOROKIN 
(1959) sur une culture de Scenedesnms quadricauda. Le dernier 
en date des manuels de mesure de la production primaire (ANONYME, 
1973), recommande une correction de 1,05. 
Je n'ai pas appliqué cette correctian qui m'a paru insuffisam- 
ment vérifiée dans ie milieu marin et au demeurant dérisoire 
par rapport à l'ensemble des imprécisions contenues dans les 
éléments de la formule de calcul. 
3.1.3. Expression des résultats 
Les valeurs obtenues pour une période d'incubation d'une demi- 
journée étant divisées par 6, l'expression finale correspond donc à 
une anzkk&aXon hotie moyenne POL& .?.a du/rée du j’ou/r. A Nosy-Bé, 
compte tenu de la longueur quasi constante du jour tout au long de 
l'année, ce nombre multiplié par 12 donnera la pwdution j0u~~naP.2~. 
On tentera plus loin d'estimer une poducthtz annu&e d'après 
les moyennes obtenues à partir de toutes les mesures à chaque profon- 
deur à diverses saisons. 
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Les expressions telles que mgC.h -l.kg-' de sédiment humide 
(BIJRKHOLDER et aZ., 19659, pgc.g-' de sédiment sec.jour- (BOUCHER, 
19759, ou les expressions de "production" en mgC.mg Ch1.a -'.h-' de 
COLIJN et VAN BTJDRT (1975) sont à éviter car elles ne permettent pas 
de comparaisons aisées. 
J'exprimerai également la fixation de carbone à l'obscuritg 
en valeur absolue (mgC.m -2.h-1). 
Afin de faciliter les comparaisons avec d'autres travaux, 
j'utiliserai quelquefois le terme "Fixation relative" pour désigner 
le pou~~~entage de &&&on a &'obncu&U.?! pti &ppotrk à .&z &tin à 
la ,l?unlièflre (O/P). 
3.2. DISCUSSION CRlTIQW SUR LA M~HODOLOCJE 
3.2.1. Différentes approches de la mesure de la production primaire 
;$s les substrats meubles : méthode de l'oxygène, méthode du 
C. 
Des mises au point successives sur le sujet de la production 
primaire benthique en général, et de celle des substrats meubles en 
particulier ont été publiées par POMRROY (19639, par WETZEL et WSTLARE 
(manuel I.B.P. no 12 ; VOLLENWEIDER, 1969) et par divers auteurs (ré- 
cent manuel de 1'DNESCO ; ANONYME, 1973). Les deux méthodes décrites 
sont celle de l'oxygène et celle du 14c . 
Notons que le microphytobenthos de substrats meubles est appelé 
"microbenthoo" par POMEROY (1963). Les termes de "periphyton commun& 
tics" et"epipeZic per+hyton" sont utilisés par VOLLENWEIDER (1969). 
Enfin l'autre manuel mentionné (ANONYME, 1973) propose une alternative 
méthodologique répondant aux problèmes d'évaluation de la "E'r&rry pro- 
duction on sandy beach" (méthode de STEELE et BAIRD, 1968, aménagée 
pour les comptages de radioactivité par BAIRD et STEPBENS) et de la 
"PY%KZP~ production of benthic ticroflora" (méthode de MARSHALL et aZ., 
1971). 
La mMwde de. L'oxygène, qui consiste à évaluer les changements 
de concentration en oxygène dans des "cloches" (bezi! jars) de verre ou 
des "chambres" de plastique claires et noires, retournées sur les sé- 
diments (POMEROY, 1959 ; BARGRAVE, 1969 ; WETZEL in VOLLENWFIDER, 
19699, est un peu moins utilisée que la méthode du 14C PHILLIPS (in . 
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ANONYME, 1973) donne les principales critiques que l'on peut faire à 
cette méthode dans les deux domaines planctonique et benthique : 
1") Il faut toujours vérifier la présence possible de substan- 
ces interférentes (fer, sulfures divers, matières organiques) dénatu- 
rant les réactions chimiquè,s des dosages par la méthode de Winkler. 
Ces mêmes remarques sont faites par GOLTERMAN (1969). 
2') Les "sondes à oxygène" utilisant pour le dosage les pro- 
priétés de polarisation d'électrodes sont peu précises s'urtout pour 
les faibles valeurs et sujettes à d'importantes variations (dérive). 
BUNT et LEE (1972) et BUNT et az. (1972), ont effectué en 
plon ée quélques mesures par la méthode de l'oxygène et par la méthode 
du 1 2 C sur des sédiments intrarécifaux tropicaux dans des enceintes 
enfoncées sans perturbation du sédiment et dans lesquels sont injec- 
tés les réactifs in situ. Etant les hôtes d'Hydrolab du 28 au 31 août 
1971 (BUNT et LEE, 1972), ils n'ont pu malheureusement effectuer les 
observations avec les deux méthodes durant les mêmes journées (2 jours 
02 suivis de 2 jours '4C). Les résultats sont, de leur propre aveu, 
peu comparables entre eux pour des raisons essentiellement météorolo- 
giques. Cependant, ceux qui sont obtenus par la méthode de l'oxygène 
sont deux à trois fois plus élevés que ceux de la méthode du 14C. 
Au cours d'autres essais, BUNT et al. (1972) trouvent que la 
méthode de l'oxygène donne des résultats beaucoup moins reproductibles 
que celle du 14C. 
HUNDING et =GRAVE (1973) ont comparé sur la plage sableuse 
d'un lac danois, la méthode de l'oxygène (chambres, dosages de Winkler) 
et la méthode du 1% (méthode de GR@NmD, 1960). Selon ces auteurs, 
aucune des deux méthodes n'est exempte de défauts : 
- la méthode du 1% est d'une plus grande sensibilité avec des 
sédiments profonds, ou lorsque les conditions de température et d'é- 
clairement sont faibles. Elle serait aussi plus adéquate pour des 
sables battus par les vagues. 
- la méthode de l'oxygène donne une mesure simple et rapide de 
l'importance relative des processus phototrophes et hétérotrophes in 
sztu ; pour des sédiments peu profonds et bien stratifiés, elle est 
, plus simple que'l'autre et maintient la stratification sédimentaire 
intacte. 
Les mesures in situ du métabolisme de l'oxygène ont connu de 
récents développements : WELLS (sous presse), opérant à partir d'un 
habitat sous-marin en milieu tropical, installe sur le sédiment un 
système autonome enregistreur comprenant une enceinte hémisphérique 
de Plexiglas à l'intérieur de laquelle l'eau est constamment renouve- 
lée et dirigée vers une électrode polarographique. 
On notera que la méthode de l'oxygène est la moins sensible 
des deux et s'applique moins bien aux milieux faiblement productifs. 
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Récemment est apparue une méthode utilisant l'assimilation de 
l'eau tritiée (oxyde de tritium) par le phytoplancton (MC KINNEY et 
WETZEL, 1977). Selon les auteurs, cette méthode pourrait remplacer les 
deux autres chaque fois que leur application devient discutable du fait 
des conditions chimiques des eaux : systèmes dystrophiques, présence 
d'acides humiques. Les effets de discrimination isotopique entre 'H et 
3 H sont beaucoup plus élevés qu'entre 14C et l2 C et dépendent semble- 
t-il, des algues considïkées. La somme des ajustements à apporter aux 
calculs reste considérable comme dans le cas de la méthode du 14C 
(SOURNIA, 1971). 
L'un de mes objectifs étant, en 1969, d'évaluer la production 
primaire jusque sur les fonds de 50 et 60 m, la méthode du 14 C s'impo- 
sait et j'ai tenu à appliquer à toutes les stations étudiées, la même 
technique. 
Depuis 1969-1970, les variantes technologiques se sont dévelop- 
pées au stade de l'incubation et à celui des comptages de radioactivité. 
3.2.2. Diverses modalités d'applicationde la méthode du 14 C dans les 
sédiments. 
Peu d'utilisateurs de la méthode du 14 C ont conservé un des 
avantages de la méthode de l'oxygène qui est l'incubation in situ sur 
du sédiment en place. Par une sorte de mimétisme à l'égard des procé- 
dés utilisés dans le milieu pélagique, on a plutôt tendu à créer ce 
qu'il faut appeler un "pseudophytoplancton" à partir d'échantillons 
de sédiment très fractionnés et très dilués, placés dans des flacons 
remplis d'eau. Il est vrai que les "enceintes" retournées in situ po- 
sent de sérieux problèmes de manipulations dès que l'on quitte la zone 
intertidale. 
Cependant, qu'il s'agisse de chambres ou enceintes enfoncées 
à la surface du sédiment ou de flacons , personne n'a pu jusqu'à présent 
éviter l'inconvénient bien connu du confinement des échantillons pen- 
dant la durée de l'incubation. 
Cette première remarque faite, on constate que c'est aux sta- 
des de la récolte des échantillons et de l'incubation à la lumière 
avec le 14 C que la physiologie des microphytes est mise à l'épreuve 
de façon plus ou moins sévère selon les procédés utilisés. Les varian- 
tes dans le traitement ultérieur des échantillons et les comptages de 
radioactivité me paraissent de moindre importance ici, car suscepti- 
bles d'amélioration &ec les progrès technologiques. 
3.2.2.1. Problèmes de l'incubation avec le 14C 
Le tableau XV (annexe) est un résumé dans l'ordre chronologi- 
que, des travaux étudiant soit pour elle-même, soit dans un cadre plus 
général, la production primaire dans les substrats meubles des milieux 
lacustres et marins. 
Des variantes plus ou moins complexes ont été développées à 
partir de six méthodes originales d'incubation. Ces méthodes et leurs 
variantes peuvent être classées selon un degré croissant de perturba- 
tion du sédiment. 
A - Rappel : 
Résumons les quatre méthodes fondamentales connues en 1971 
(voir P-C, 1971, pour une description complète). 
On traitera dans chaque cas : 
a) prélèvement, inoculation du 14C, incubation (6ème, 7ème et 
9ème colonnes du tableau XV) ; 
b) traitement ultérieur des échantillons et conditions de 
comptages (IOème, Ilème et 12ème colonnes du tableau XV). 
55 WRTZEL (1963, 1964, 1965) 
vases lacustres, fonds accessibles à pied, ChU.dhU in situ 
a)-inoculation du 1% in situ 
-incubation in situ dans des chambres de Plexiglas à deux 
orifices et ouvertes à la partie inférieure, enfoncées dans 
le sédiment. 
-prélèvement de la carotte après incubation par introduction 
d'une lame d'acier sous la chambre. 
b)-enlèvement de l'eau surnageante par pompage (seringue) 
-prélèvement et congélation du Ier cm de carotte 
-exposition à des vapeurs de HC1 pour éliminer le 14C inor- 
ganique 
-combustion humide de Van Slyke pour libération du 14C02 
-radioanalyse en phase gazeuse 
II STEELE et BAIRD (1968) 
sables marins de 0 à 13 m 
neconbWon du "pond" dam un $&.zcon hep.kCé in situ 
a) récolte à la main ou par benne 
-prélèvement de la pellicule superficielle 
-pesée d'un échantillon se répartissant sur la surface con- 
nue du couvercle d'un flacon 
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-inoculation du 34C à bord ou 2 terre dans les flacons con- 
tenant échantillon et eau de mer filtrée 
-retournement des flacons, fixation à un plateau lesté re- 
descendu in situ 
-incubation in situ 
b)-remontée, filtration, séchage 
-comptages (Geiger-MÜller), correction par culture marquée 
incorporée pour absorption par le sable 
5§ GRØNTVRD (1960, 1962) 
sables et sables vaseux marins de 0 à 2,8 m 
bépaha;üon voulue, em ;ttro.i,s @cauXoti, powr L’incubaCon 
en @zcoti : 
(1) eau surnageante 
(2) LUpen.&ion de microphytes, algues libres 
flottantes, obtenue par lavage du sédiment 
(3) dispersion dans flacon + eau d'une partie 
aliquote (I/SOe) du sédiment correspondant, 
avec algues attachées. 
a)-récolte par carottage 
-séparation des trois fractions mises à incuber in vitro 
(in situ possible) en flacons 
-inoculation à terre 
b)-rinçage, filtration, comptage sur filtres (cf.phytoplancton) 
-pour le sable répartition en une couche monogranulaire 
-correction : multiplication par 2 du nombre de coups 
18 HICRMAN (1969), HICKMAN et ROUND (1970) 
sables lacustres plus ou moins vaseux 0 à 4 m 
6épaJuLtion déLLb&ée poua .t’incubtion en &zeacov~6 : 
algues attachées aux grains + algues libres 
flottantes (sables) 
algues libres migrantes (vases) 
a)-récolte par carottage, aspiration des 5 premiers mm 
-lavage du ba6Le = une fraction:suspension d'algues (1) 
= une fraction très dispersée de sable 
dans l'eau (2) 
-vMe:migration de cellules récoltées sur papier : 
cellules mobiles + eau (3) 
-inoculation dans flacons à terre 
-incubation in vitro (in situ possible) 
b)-filtration (cf.phytoplancton) 
pour les sables :"sonication" pour détacher les cellules 
puis mise en suspension 
-comptages G-M 
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,B- Nouvelles méthodes originales d'incubation proposées de- 
puis 1970. 
Les deux techniques nouvelles d'incubation de MARSHALL et al. 
(1970, 1971, 1973) et BHNT et LEE (1972) tendent à une moindre pertur- 
bation des sédiments. 
§§ MARSHALL (1970), MABSHALL et'aZ.. (1971,‘ 1973) 
sables et vases d'estuaires : 0,3 m 
mise en hwubakion en @UCOC~~ de kk pah.CL~ bupti&klJk 
d’une camtie. bam peMm6aaXon de. chie-ti. 
a)-carottages de faible diamètre (1 Cm) 
-transfert de la partie superficïelle de la carotte dans 
un réceptacle lui-même placé en flacon 
-remplissage progressif à l'eau de mer filtrée 
-inoculation 
-incubation i5n situ 
b)-filtration, lavages, séchage 
-broyage 
-comptages en scintillation liquide 
55 BIJNT et LEE (1972), BHNT, LEE et LEE (1972) 
sables coralliens et sédiments divers (0 à 25 m) 
inocuJb%on ti Incubtion in situ (variante de la méthode 
de Wetzel pratiquée en plongée) chambhti. 
a)-carottage d'assez grand diamètre (9,6 cm2> avec cylindres 
de Plexiglas fermés à la partie supérieure (orifice latéral) 
-une carotte de 2,s cm de long est enfermée : fermeture par 
bouchon de la partie inférieure de la carotte au début de 
l'expérience 
-inoculation de 1% in situ (seringue) 
-récolte des cylindres à la main 
b)-eau surnageante filtrée à part 
-sédiment congelé 
-séché 
-pesé, pulvérisé, traité par les vapeurs de HC1 
-comptages en scintillation liquïde 
C - Variantes et critiques 
1") Méthode des chambres (NETZEL, BHNT et LEE) 
Si l'on veut estimer la phodUc;tion ptiU,ihe hé&e, par oppo- 
sition à la production "potentielle" ou "optimale", la méthode d'incu- 
bation de Wetzel paraît a priori la meilleure, puisqu'elle perturbe 
très peu les sédiments soumis à l'expérience. Elle n'a pourtant été 
reprise qu'en deux occasions (tableau XV en annexe),par LEACH (1970) 
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aans les stations d'un estuaire écossais accessibles à pied, et par 
MATHEKB et HCRNER (.i974) étudiant en plongée un fond situé à 5 m de 
profondeur en Mer de Chukchi (Alaska). 
Si cette méthode n'a été que rarement appliquée c'est probable- 
ment pour les raisons suivantes : 
l- Beaucoup d'auteurs ne cherchent pas à évaluer la production 
primaire réelle mais tentent d'estimer la "richesse" du fond à l'aide 
de méthodes faciles à mettre en oeuvre. 
2- La récolte des échantillons après l'incubation est difficile 
dans la méthode des chambres. Dans les milieux peu profonds on peut 
aisément multiplier les allées et venues pour transporter des chambres 
fermées au moment de la récolte par une lame d'acier ou de plastique, 
mais en plongée cela devient vite irréalisable. 
J'ai moi-même construit de telles chambres en Plexiglas et 
j'ai testé en plongée un système de fermeture par une lame de Plexi- 
glas biseautée glissant dans une fente pratiquée sur la moitié du cy- 
lindre sous la surface du sédiment. Il est très difficile dans cette 
opération de couper nettement la carotte et d'obtenir une fermeture 
étanche. 
Sur ce point, la modification apportée par BDNT et LEE, c'est- 
à-dire la fermeture de la partie inférieure de la chambre par un gros 
bouchon avant introduction de 14 C me paraît préférable mais pratique- 
ment irréalisable, dans le cas d'une vase, sans perturbation de la 
stratification naturelle. 
3- La fermeture de la partie inférieure de la chambre par le 
sédiment lui-même, bien que souhaitable en principe, est très discuta- 
ble dans les sédiments sableux ou sablo-vaseux. 
J'ai effectué des essais d'injection de liquides colorés dans 
les chambres utilisées sur divers fonds sableux. Les liquides diffu- 
saient au travers du sable jusqu'en dehors des chambres comme le ferait 
le 14C. 
Là encore, la fermeture préalable préconisée par BDNT et LEE 
corrige cet inconvénient ; elle est réalisable sans grand dommage dans 
un milieu sableux. Cependant elle suppose qu'on enferme un assez fort 
volume de sable (24 cm3 sur 2,5 cm d'épaisseur) un peu trop abondant 
pour la suite des opérations. De plus, dans les sables soumis à un cer- 
tain hydrodynamisme (TKI, TK2), les chambres d'incubation, même bien 
enfoncées, étaient souvent renversées. 
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4- Enfin la profondeur des stations est à considérer : la mé- 
thode de Wetzel suppose deux plongées par station, l'une au début, 
l'autre à la fin de l'incubation avec un matériel assez complexe (se- 
ringues, plaques de fermeture, 14 C) ce qui suppose un temps de travail 
assez long au fond ; je pouvais difficilement l'utiliser lors de mes 
sorties régulières qui comportaient quatre stations à des profondeurs 
variant de 5 à 38 m (TK) ou de 5 à 60 m (AM) ; chaque plongée compor- 
tait, rappelons-le, des mesures d'éclairement, des raclages et des 
carottages, une prise d'eau au niveau du fond. 
BUNT et LEE expliquent que leurs expériences personnelles d'- 
inoculation ont été mises au point pour être appliquées à partir d'un 
laboratoire immergé à 15 m(Hydrolab). 
2') Méthode des flacons 
Si l'on abandonne la principe de l'inoculation du 14 C in situ, 
on aborde toute une série de variations sur le thème du "pseudophyto- 
plancton". 
GR@NTVRD (1960, 1962) faisait incuber dans des flacons séparés, 
des microphytes libres ou mis en suspension par lavage du sable (“SUS- 
pended fraction” ou rrpseudobenthos’r ) et des microphytes attachés aux 
grains ("Sand fraction" ou r$wmmophytic microveget&tion”) . Cette mé- 
thode a été reprise par GARGAS (1970, 1971, 1972), HUNDING (1971), 
ainsi que CADEE et HEGEMAN (1974, 1977) avec pour ces derniers une 
variante supplémentaire inspirée de MARSHALL et aZ.(1971) (cf. tableau 
XV). Tous ces auteurs proposent des résultats en termes de ".&ULX pOkUl- 
titi de production brute'. 
Divers auteurs, dans des travaux occasionnels sur le sédiment 
ont clairement exposé leur parti pris de traiter les échantillons de 
benthos comme une "sorte de phytoplancton" par dispersion des micro- 
phytes et des grains de sédiment dans l'eau, telle qu'est traitée la 
fraction 3 dans la méthode de GRØNTVED. C'est le cas de GOLDMAN et az. 
(1963), BURKHOLDER et aZ.(1965 ; 10 g de sable humide dilué dans l'eau 
de mer et lavé, donnant une suspension "ressemblant à une floraison de 
phytoplancton"), SEKI et ZO BELL (1967), SERI (1968). Ces auteurs ont 
inspiré ensuite partiellement BOUCHER (1972, 1975), CAHET (1974), 
LACAZE et aZ. (1976). Là encor;, comme chez GR@NTVED, on peut craindre 
une surestimation de la production réelle. 
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Parmi les variantes ayant tenté une Lbo&.iZon ph5 OU moih 
cotnp&&? deb m.ichophy~~ par rapport au sédiment UVUti l'incubation, 
citons celle qui utilise la capacité de migtion des diatomées au 
travers d'un tissu et dans laquelle l'incubation des diatomées mobiles, 
et elles seules, a lieu dans un flacon. C'est une variante d'inspira- 
tion planctonique, pratiquée par TAYLOR et PALMER (1963) reprise par 
HICXMAE en 1969 pour constituer une partie de sa méthode (fraction 3). 
La mise en incubation de diatomées ainsi récoltées a été également pra- 
tiquée en parallèle avec d'autres méthodes par COLIJE et VAN BUURT 
(1975). 
Il est évident‘que la prise en compte de la seule fraction 
'diatomées migrantes" du peuplement microphytobenthique est par trop 
sélective. 
Avec STEELE et BAIRD (19689, on arrive aux essais de hCCOVlh;ti- 
Zu.tion dans un flacon d'une portion de fond tel qu'il se trouve -in situ. 
D'après mes observations en plongée, la restauration progressive de la 
stratification initiale est plus rapide sur les sables que sur les va- 
ses ; l'apparition des microorganismes photosynthétiques à la surface 
de l'échantillon se reconnaît à une coloration brunâtre. De même à la 
station TX3 (25 m) où se trouvait une population permanente de grands 
foraminifères discoïdes (Amphisorus hernprichi), les cellules, nettement 
colorées en vert jaunâtre par des zooxanthelles symbiotiques, s'instal- 
lent rapidement dans le couvercle du flacon à la surface de l'échantil- 
lon, ceci malgré les manipulations décrites précédemment (raclage, 
égouttage, pesée). 
La méthode d'incubation de STEELE et BAIRD a été utilisée avec 
certaines modifications et quelquefois en parallèle avec d'autres tech- 
niques par COLOCOLOFF M. (1972) puis ROMAGOUX (1976) qui étalent le sé- 
diment d'une carotte en une couche fine sur le fond des flacons pour 
obtenir une " assimilation optimale", ainsi que par BOUCHER (1972,1975) 
et par LACAZE et aZ. (1976). 
On peut penser que la fixation de 14c à la bwr,jace d’un Wmn- 
LtXton constitue une approche de la phoduc.Con h&Lf.& mais on ne doit 
pas négliger la perturbation initiale du milieu, soit dans ses effets 
néfastes (chocs physiologiques) soit dans ses effets bénéfiques (mise 
en solution éventuelle de sels nutritifs par agitation). 
Un perfectionnement de ces essais de reconstitution des condi- 
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tions naturelles réside dans la méthode de MARSHALL et al. (1971 et 
1973) qui propose l'incubation Zn situ en flacon rempli d'eau, de la 
portion superficielle d'une petite carotte maintenue ititie dans un 
réceptacle (bouchon de matière plastique). Cette méthode connaît actuel- 
lement un certain succès et a suscité quelques modifications dans l'ins- 
tallation du fragment de carotte dans le flacon d'incubation (bouchons 
creux, anneaux collés au fond des flacons, tronçons de carottiers). 
COLOCOLOFF M. (19729, en parallèle avec d'autres procédés déjà 
signalés, utilise cette technique sous le nom de "méthode in sitU re- 
constitué". On relève encore parmi les utilisateurs VAN RA&TE et aZ. 
(1974, 19769, CADEE et HRGEMAN (1974, 1977), COLIJN et VAN BUDRT (1975), 
ROMAGOUX (1976), DARLEY ‘et az. (1976), LACAZE et az. (1977). 
Cette méthode semble fournir une approche plus rigoureuse de 
la "production réelle" que celles qui impliquent un étalement du sédi- 
ment dans les flacons. 
COLOCOLOFF M. (1972) effectue les mesures des deux façons sui- 
vantes : 
l- Il étale 5 cm3 de carotte sur 70 cm2 et "sur une épaisseur 
correspondant au diamètre des grains, qui sont alors tous éclairés". 
2- Il met en incubation le Ier cm intact (surface 5 cm2). 
Il conclut qu'"un volume de sable donné (du Ier cm superficiel), 
complètement étalé, produirait environ 16 fois plus que le même volume 
incubé dans les conditions de stratification naturelle". 
De même CADEE et HEGEMAN (1974) ont comparé les résultats ob- 
tenus d'une part à partir de carottes de 1 cm2 de surface et de 1 cm 
d'épaisseur placées dans des flacons de 50 cm3 et d'autre part avec 
ces mêmes portions de carottes étalées sur 4 cm2 (épaisseur obtenue 
0,25 cm) ; cet étalement relativement faible fournit des valeurs de 
production de 2 à 2,s fois supérieures à celles des carottes intactes. 
Nettement différente est la démarche de STEELE et BAIRD (1968) 
qui consiste à prélever in situ la partie superficielle du sédiment 
pour l'introduire dans un flacon où elle incube ensuite sur la même 
surface et la même épaisseur qu'à l'origine. Elle peut prétendre esti- 
mer une "production réelle" et non une "production optimale". 
L'une des mn.4 reconnue de la méthode de MARSHALL et al. 
(19731, réside dans son utilisation difficile quand le sédiment ne pos- 
sède pas les qualités de cohaion nécessaires à son transfert, sans 
perturbation, dans les flacons. J'en ai eu confirmation lors de quel- 
ques essais personnels effectués dans les sédiments de la lagune d'- 
Abidjan : pendant les incubations in si???, si le fond est un peu agité, 
le contenu des anneaux se répand dans les flacons où il se met en sus- 
pension. 
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Mais, par ailleurs, les auteurs suggèrent que l'étude de la 
production primaire à partir de nombreuses petites carottes permet 
d'obvier au mieux à l'hétérogénéité de distribution des microphytes 
en surface par comparaison avec la méthode de WETZEL qui met en jeu 
des échantillons de surfaces plus grandes donc moins nombreux. 
Cette argumentation peut être reprise pour justifier ma propre 
technique de récolte par nombreux petits coups de pelle répartis au ha- 
sard ; j'obtiens ainsi un échantillon total plus largement homogénéisé 
que par toute technique de carottage. 
On retiendra de ces comparaisons que l'estimation de la pro- 
duction obtenue dépend, comme il fallait s'y attendre, des conditions 
méthodologiques elles-mêmes fortement conditionnées par la granulomé- 
trie du sédiment, la profondeur, l'hydrodynamisme et toutes autres ca- 
ractéristiques locales. A vrai dire, le paramètre mesuré change selon 
le type de méthode utilisé (cf. tableau XV ; 13ème colonne). 
3.2.2.2. Traitement des échantillons au terme de l'incubation 
(tableau XV en annexe, IOème, IIème et 12ème colonnes). 
A - Arrêt de l'incubation 
La majorité des auteurs transportent les échantillons à l'obs- 
curité et passent à la phase suivante qui est le rinçage. 
Certains auteurs cependant injectent à l'échantillon, au terme 
de la période d'incubation choisie, un produit susceptible d'arrêter 
l'assimilation : iodure de potassium pour TAYLOR et PALMER (1963) et 
pour CADEE et HEGEMAN (1974), formol neutre pur pour COLOCOLOFF M. 
(19729, MARSHALL et az. (1973), BOUCHER (19759, formol 3 % pour VAN 
RAALTE et aZ., acide phosphorique pour MATHEEE et HORNER (1974). 
Cette pratique a été déconseillée depuis 1969 (STEEMAN NIELSEN 
ek a?,.) à cause de la perte de 14 C assimilé, due à l'éclatement des 
cellules tuées. D'après WOOD et aZ. (19739, dans une étude sur le phy- 
toplancton, la perte peut être de 50 %. 
Les auteurs utilisant les "chambres",après élimination de 
l'eau surnageante, congèlent immédiatement puis sèchent le sédiment. 
C'est le cas de NETZEL (1963), LEACH (1970), BUNT et LEE (1972) qui 
proposent aussi une "cuisson" des échantillons pour stopper les proces- 
sus biologiques. 
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B - Elimination de l'isotope non assimilé 
L'unanimité est loin d'i?tre faite sur les procédés d'élimina- 
tion du 14 C inorganique restant dans l'échantillon après l'incubation. 
Le problème paraît plus complexe que pour le phytoplancton, au premier 
abord, à cause de la présence des particules sédimentaires suscepti- 
bles d'adsorption. 
En général on lave à l'aide d'une assez grande quantité d'eau 
de mer filtrée ; les échantillons sont placés en général sur des fil- 
tres de fibres de verre (Tableau KV, IOème colonne - prédominance de 
Whatman GF/C). 
Quelquefois on ajoute à l'eau de rinçage HC1 1 % (ANONYME,1973 
dans la méthode de STEELE et BAIRD), HC1 2 % (VAN RAALTE et aZ.,1974), 
HC1 suivi de NaOH (BDNT et LEE, 1972), ou une solution de 3 % NaCl 
puis 1 % HC1 dans 3 % NaCl puis à nouveau 3 % NaCl (SEKI et 20 BELL, 
1967 ; BOUCHER, 1972). MATHJXE et HORNER (1974) préconisent un lavage 
du sédiment par centrifugation dans HC1 0,005N. 
Parmi les auteurs effectuant le seul lavage à l'eau ou la con- 
gélation immédiate, certains pratiquent ensuite une exposition du sé- 
diment aux vapeurs de HC1 fumant puis éventuellement une mise en pré- 
sence de chaux sodée (WETZEL, 1963 ; GOLDMAN et al., 1963 ; HICKMAN, 
1969 ; PLANTE-CDNY, 1971). Il est actuellement assez difficile encore 
de se faire une opinion sur la validité de cette correction dont le 
résultat dépend largement de la nature chimique du sédiment. Si le sé- 
diment est calcaire, ce qui est souvent le cas en milieu tropical, il 
devrait être, selon CAHET (1974), complètement dissous par un traite- 
ment à HC1 1 à 5N au bain-marie. Ainsi serait également éliminé le 
14 C non assimilé adsorbé par les particules. 
3.2.2.3. Mesure de la radioactivité fixée par les microphytes 
(Tableau KV, Ilème colonne) 
Toutes les méthodes développées tendent à corriger le phénomène 
d'absorption des particules p par les sédiments. Les méthodes ont évo- 
lué avec l'évolution des techniques de comptages. 
WETZEL seul (1963) a pratiqué des comptages par combustion 
humide de l'échantillon (dégagement de 14 C02) puis radioanalyse en 
.JI 
phase gazeuse (chambre d'ionisation). 
A- Procédé Geiger-Müller 
Quel que soit le type de compteur employé (à fenêtres de mica, 
ou à fenêtres ultra-minces, ou sans fenêtre), la mesure directe de la 
radioactivité des microphytes doit être corrigée de ~'abbOhpa%n /WL 
et53 palLci.euRes &%l!hnewe6. 
Ces facteurs de correction sont évalués empiriquement (GRgNTVED, 
1960 ; HDNDING, 1971), ou par le calcul (SEKI et ZO BELL, 1967), ou 
expérimentalement (GOLDMAN et aZ., 1963 ; STEELE et BAIRD, 1968 ; HICK- 
MAN, 1969 ; LEACH, 1970 ; GARGAS, 1970 ; PLANTE-CDNY, 1971 ; COLOCOLOPF 
M ., 1972 ; CADEE et HEGEMAN, 1974 ; ROMAGODK, 1976). 
Certains auteurs suppriment l'effet des particules inertes de 
sédiment en séparant les cellules du substrat (voir plus haut : migra- 
tion de diatomées ou séparation par ultra-sons).'Ils doivent cependant 
appliquer des corrections d'absorption par les cellules elles-mêmes 
comme dans le cas du phytoplancton. 
B- Scintillation liquide 
Le principe de transformation de l'énergie de désintégration 
en photons permet d'enregistrer au spectromètre à scintillation liquide 
un nombre de désintégrations beaucoup plus grand que les compteurs à 
tubes de Geiger-Müller qui, de plus, ne comptent que les coups émer- 
geant d'un plan horizontal (comptages en 2-TT ). Par ailleurs, on peut 
compter immédiatement en scintillation liquide des échantillons humides 
ce qui évite le séchage, le stockage et les pertes qui leur sont inévi- 
tablement liées. 
Les comptages en scintillation liquide ont été pratiqués soit 
directement sur l'échantillon (sédiment contenant les organismes mar- 
qués) , soit sur les nouveaux produits marqués résultant : 
- d'une extraction par divers solvants (digestion) qui fournis- 
sent des solutions marquées ; 
- d'une oxydation humide 14 
- d'une combustion 
avec dégagement de CO2 à piéger. 
55 Les comptages directs impliquent la présence d'un mélange 
hétérogène : particules inertes + organismes marqués. Plusieurs procé- 
dés de présentation de l'échantillon ont été utilisés : 
- comptages sur l'échantillon tombé au fond de la fiole conte- 
nant le mélange solvant-scintillateurs (nouvelle solution proposée par 
BAIRD et STEPHENS (ANONYME, 1973) dans la méthode STEELE et BAIRD) ; 
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- comptages sur l'échantillon broyé au mortier puis réparti 
au sein d'un gel (Cab-O-Si1 par exemple, SXADEN et ai!., 1971 ; BOUCHER, 
1975), ou mis en suspension par un détergent (Triton X-100 par exemple, 
BDNT et LEE, 1972). 
$5 L'extraction du carbone marqué a été pratiquée par : 
-"digestion par l'acide nitrique" (VAN RA4LTE et aZ., 1974) 
puis comptage d'une partie aliquote de la solutïon dans un mélange 
tampon-gel ; 
- combustion et dégagement de 14 CO2 piégé ensuite. 
La combustion humide (acide sulfurique bouïllant + bichromate 
de potassium) a été utilisée par MARSHALL et aZ. (1971, 1973), MATHEXE 
et HORNER (19749, DARLEY et al. (1976). Enfin, la combustion en pré- 
sence d'oxygène a été réalisée soit en flacons (BDRKHOLDER et aZ., 
1965) soit dans des fours (MARSHALL et aZ., 1973 ; COLIJN et VAN BDRT, 
1975 ; LACAZE et az., 1976). Les "cocktails scintillants" utilisés en- 
suite par les divers auteurs sont très variés (cf. Tableau XV) et leurs 
mérites respectifs ne seront pas discutés ici. 
Notons que les méthodes de transformation du 14 C organique en 
14 C soluble ou gazeux, théoriquement excellentes pour des comptages 
en scintillation liquide, ne sont pas exemptes d'inconvénients : nom- 
breuses pertes possibles durant les diverses étapes d'extraction et 
de redissolution ; extinction de la scintillation par la persistance 
de certaines colorations. 
Toutes les variantes de comptage en scintillation liquide don- 
nent cependant des rendements de comptage bien supérieurs à ceux des 
compteurs de type Geiger-Müller. Néanmoins, elles supposent également 
de nombreuses corrections pour autoabsorptïon et extinction de scin- 
tillation par les particules inertes. Etalonnages et corrections sont 
souvent difficiles à réaliser à bon escient et donnent parfois des ré- 
sultats illusoires. 
Ainsi, MARSHALL et aZ. (1973) présentent les résultats d'une 
étude comparée de comptages en scintillation liquide appliqués à des 
échantillons traités au préalable de trois façons différentes : 
l- broyage simple de l'échantillon séché ; 
2- combustion humide ; 
3- combustion infra-rouge. 
Les auteurs obtiennent des résultats non significativement 
différents avec les trois traitements et concluent en faveur de la 
méthode de broyage et mise en suspension dans un gel, "la plus simple, 
la plus rapide, la plus fidèle". 
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J'ai, pour ma part, recompté en scintillation liquide quelques 
échantillons préalablement comptés au compteur de type Geiger-Müller à 
courant de gaz et fenêtre ultra-mince par la méthode de STEELE et BAIBD 
(1968). 
J'ai comparé les rendements de comptage dans l'Instagel* 
liquide et l'Instage sous forme de gel (50 % d'eau), sur une vase. 
et sur un sable. 
Dans les deux cas, le comptage est amélioré dans la forme g&. 
Sur des parties aliquotes bhoyéti ou non bhoyéti, j'ai pu constater, 
quand le sédiment est en suspension dans la forme gel, que le xende- 
msnt e.&?Z d&&u.Z pu& k?~ bkoyag& de l'échantillon. Ce détail ne paraît 
pas avoir été remarqué par d'autres auteurs qui ont pratiqué le broya- 
ge a priori en cas de suspension dans un gel. Il est probable que la 
scintillation est atténuée par l'augmentation du nombre des particules 
fines inertes. 
Enfin, l'expérience m'a montré que des tests sont sans doute 
nécessaires pour trouver sur chaque type de sédiment, la quantité opti- 
male à mettre en suspension afin d'obtenir la meilleure reproductibili- 
té et le meilleur rendement de comptage. Le calcul d'un facteur de cor- 
rection par adjonction d'une culture marquée aux divers types de sédi- 
ments étudiés reste nécessaire. 
3.3. CONCLUSION 
Il est encore difficile à l'heure actuelle d'aboutir au choix 
justifié d'une méthode, car il reste encore beaucoup à faire pour par- 
venir à une certaine standardisation tout au long des différentes éta- 
pes de la mesure de la production primaire sur les sédiments. 
On notera que te chaAx d’une. mtihode d’.Lncubaüon dépend beau- 
coup de la ruU%J~e gka~~oméa%yue. - sable ou vase - du sédiment à étu- 
dier et de la ph060ndeuh du &I?LU%OM prévues. 
* Instagel Packard : p-xylène, naphtalène, surfactant, scintillateurs. 
205 
Selon la méthode d'incubation adoptée, on approche plus ou 
moins de l'estimation d'une “rJtLoduOtion hé&%%". C'est pourquoi j'ai 
fait état (13ème colonne, tableau XV) des termes employés par certains 
auteurs pour exprimer leurs résultats : "production potentielle", 
"production optimale", "production réelle" estimée ou mesurée. 
Dans le présent travail, du fait que la méthode choisie est 
moins bien adaptée aux vases qu'aux sables, on peut avancer que les 
résultats obtenus sur les sédiments sableux constituent une évalua- 
tion de la production réelle, et que dans les fonds vaseux cette pro- 
duction est peut-être surestimée. 
4. RESULTATS 
Comme pour la partie relative aux pigments, l'exposé des mo- 
yennes générales de la production primaire et de la fixation à l'obs- 
curité pouvant servir de base à des comparaisons avec d'autres travaux 
précèdera une discussion sur la variabilité horizontale à la surface 
des sédiments. 
Il n'y aura pas lieu, cette fois, de considérer une variabili- 
té verticale à l'intérieur des sédiments, car cette étude ne porte que 
sur la production primaire réelle donc superficielle. On exposera les 
résultats concernant les variations de la production primaire avec la 
profondeur et avec la localisation des stations, puis avec la succes- 
sion des jours et avec les saisons. 
4.1. ORDRES DE GRANDEUR. VALEURS EXTRÊMES 
Les moyennes générales horaires de 138 estimations de la pro- 
duction primaire effectuées entre 3 et 59 m de profondeur (moyenne : 
18,4 m) sur des sédiments sableux et vaseux entre avril 1969 et août 
1970 sont : 
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Production primaire 
Fixation de carbone 
à l'obscurité 
: 18,21 + 2,71 mgC.mm2.h -1 
: 5,37 2 0,45 mgC.m -2*h-l 
Sur les fonds de babh seuls (5 à 39 m, profondeur moyenne 
17,7 m) les moyennes sont.: 
Production primaire : 21,88 t -2 -1 3,62 mgC.m .h 
Fixation à L'obscurité : 5,84 t 0,66 mgC.m -2*h-l 
Fixation relative : 38,10 i: 4,97 % 
Production /'biomasse : 0,61 t 0,09 mgC.mg Chl.a-'.h-' 
Sur les fonds de vctAe6 seuls, en ne tenant compte que des don- 
nées correspondant aux profondeurs équivalentes (3 à 43 m, profondeur 
moyenne 18,2 m) on a : 
Production primaire : 8,99 2 1,91 mgC.m -2 -1 .h 
Fixation à L'obscurité : 4,40 _+ 0,63 mgC.m -2*h-l 
Fixation relative : 61,86 2 10,97 % 
Production / Biomasse : 0,39 i: 0,lO 
Les moyennes de production primaire sont significativement 
différentes l'une de l'autre au seuil de 95 2. 
On peut donc dire que pour les fonds considérés et de façon 
globale, les sabLw Aont n&e.meti p&U @odu&dA que. kk% ~(Me.4 à 
ph060ndeuh éga&. La fixation de carbone à l'obscurité est sensible- 
ment équivalente sur les sables et sur les vases en valeur absolue, 
quoique nettement inférieure sur les sables en valeur relative. 
Le rapport Production ! Chlorophylle a est plus élevé sur les 
sables que sur les vases, ce qui correspond à un hendemment rnrsilhwr 
de .&z chtWzoph&& a AW~ &C AabLe comme on le vérifiera plus loin 
(4ème partie). 
-2 -1 La plus forte valeur observée est de 118,86 mgC.m .h le 
9.12.1969 à 5 m sur le fond de sable de Tany Kely ; une valeur très 
-2 -1 élevée de 63,14 mgC.m .h était observée le même jour à 15 m. Le 
maximum sur les vases a été observé le 23.7.1969 à 5 m dans la baie 
d'Ambaro -2 : 29,12 mgC.m .h-'. 
Quant à la fixation de carbone à l'obscurité, elle a atteint 
-2 -1 la valeur maximale de 12,72 mgC.m .h le 9.12.1969 à 15 m à Tany 
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Kely, soit le même jour qu'une forte production à la lumière, ce qui 
pourrait indiquer que ce sont les mêmes organismes qui en sont respon- 
sables. La plus faible valeur obtenue a été de 1,44 mgC.m -Zsh-l à5m 
(TRI) le 6.5.1970. En valeur relative, ce paramètre a été le plus fai- 
ble (4,65 % de la fixation à la lumière) le 14.11.1969 à 5 m (TKI) et 
il a plusieurs fois atteint 100 % (= égalité des fixations de carbone 
à la lumière et à l'obscurité) à partir de certaines profondeurs : 
ainsi en était-il aux stations BA3 et BA4 (20 et 30 m) de la baie 
d'kubaro de décembre à avril, à 43 m en janvier et à 55 m en juin 
dans la vase d'Ampasindava, en mars à 38 m à Tany Kely. 
A partir de la production primaire moyenne de 18 mgC.m -2-h-l 
on peut évaluer une production primaire annuelle d'environ 80 -2' gC.m 
sur les fonds considérés. Cette valeur n'est que très approchée comme 
va nous le montrer l'examen des variations spatiales et temporelles 
à petite et â grande échelle. 
4.2. VARIATIONS SPATJALES DE L.A FIXATION DE CARBONE 
4.2.1. Variations horizontales â petite échelle 
Le 11 juin 1969, j'ai effectué dans les trois stations de la 
radiale de Tany Kely situées â 5, 15 et 25 m de profondeur des évalua- 
tions de production primaire à partir de 16 échantillons par station 
répartis sur 1 m2 selon un schéma déjà utilisé pour les concentrations 
pigmentaires. 
Un échantillon de sable était prélevé dans chaque case et trai- 
té séparément : égoutté, pesé, marqué au 14 C, replacé in situ en flacon 
clair dans la case correspondante et relevé au bout de 6 heures. 
Les résultats de cette expérience sont schématisés sur la 
figure 25 et résumés dans le tableau XVI. 
Notons tout d'abord que les moyennes obtenues à chaque station 
sont significativement différentes l'une de l'autre au seuil de 99 %. 
Il apparaît que 16 coups de pelle donnés sur une surface de 1 m2 per- 
mettaient de récolter un échantillon de sable qui, en incubation in 




FRACTION FINE (2) 0 0 10 
MEDIANE (um> 350 235 210 
assimilation de 







TK 1 TK 2 TK 3 
5m 1.5 m 25 m 
37,20 -+ 3,30 23,86 2 1,91 7,36 2 0,79 
54,73 33,Ol 10,13 
29,24 19,60 4,95 
16,68 15,06 20,38 
1,03 0,51 0,31 
Tableau XVI : Dispersion des valeurs de production primaire le 16-6-1969 à 
la surface des sédiments. Dans chaque station, 16 incubations 
sur 1 m2 ; d = s2/5 ; CV = coefficient de variation ; valeurs 
maximales (max.) et minimales (min.). 
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TK, 5m 
TK, 15 m 
TK3 25 m 
Figure 25 : Variabilité horizontale à petite échelle 
de la production primaire (mgC.m-2.h-1) 
le 11-6-1969 (lm2 ; FI + t 0,05 s/ mi). 
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de chaque fond considéré. La comparaison de la dispersion des valeurs 
de production primaire dans chaque case, dans les trois stations, mon- 
tre que les valeurs les plus hétérogènes sont trouvées â 5 m (amplitu- 
-2 de des variations 25 mgC.m -2 .h-1) puis à 15 m (amplitude : 1.4 mgC.m . 
h-l) et enfin à 25 m (amplitude -2 : 5 mgC.m .h-l), les indices de dis- 
persion de Fisher (d = s2/ G) étant respectivement 1,03 ; 0,51 ; 0,31. 
On peuk en conctwa que Le, nombtre de ~épé.LtLon~ pou ~?AU 
cL&ninué poun des p~0~0vuh.m ckohbantes (TKI , TK2, TK3). 
Ces résultats ne colncident pas parfaitement avec ceux que 
l'on avait observés pour les pigments. 
En effet, rappelons brièvement que dans le cas de la chloro- 
phylle a, l'étude de plusieurs exemples dans l'année donne le classe- 
ment suivant des stations, de la moins hétérogène à la plus hétérogène: 
TKI, TK3, TK2. Le 11.6.69 en particulier ce classement était : TKl, 
TK2, TK3 (valeur de d : 0,21 ; 0,26 ; 0,55) c'est-â-dire l'inverse 
de ce qui est obtenu pour la production primaire. 
Si l'on examine en détail une station sous les deux aspects de 
la chlorophylle a et de la production primaire, on constate, en TK2 
par exemple (Fig. 17 b pour la chlorophylle a, Fig. 25 pour la pro- 
duction primaire) que la "tache" de forte concentration en chlorophyl- 
le a(22 ug.g-l) ne coïncide pas avec la case où fut décelée la plus 
forte production : 33 mgC.m-2.h -1. Il en est de même dans les deux 
autres stations. 
J'ai étudié dans les trois stations les corrélations entre 
production et chlorophylle a et je n'ai pu déceler de corrélation po- 
sitive significative entre ces deux grandeurs dans aucune des trois 
stations non plus que des corrélations de rang contrairement à la 
corrélation positive observée sur l'ensemble des valeurs (4ème partie). 
Ce résultat ne doit pas nous surprendre : les valeurs de l'in- 
dice de dispersion de Fisher (d) sont, à une exception près, inférieu- 
res à 1 aussi bien pour la production primaire que pour la chlorophyl- 
le a. Seules des valeurs nettement supérieures à 1 permettent de déce- 
ler une répartition que l'on pourrait qualifier d'agrégative, avec 
toutes les réserves déjâ faites dans le chapitre des pigments. Ici, 
malgré un classement possible des stations selon le critère d'hétéro- 
généité, la répartition des valeurs de fixation de carbone est à ten- 
dance uni~okm&. 
Cn retiendra que &A va.Ee~nn de pkodution phb~naih~ 60ti p.hh 
di.bpehnE~ dan.~ .&z &kaZLon la mo.&.b ptodonde que dans les deux autres, 
alors qu'apparemment, ce jour-là, les valeurs de la chlorophylle a y 
sont plus homogènes. Ce résultat n'a peut-être pas une signification 
générale. Il montre cependant qu'il n'existe pas forcément de rela- 
tion directe entre la microrépartition des valeurs du pigment "chlo- 
rophylle a" et de celles de la production primaire. 
Ces deux paramètres sont liés à la présence de microphytes vi- 
vants, dont lés populations varient aussi à une échelle inférieure à 
celle de l'échantillonnage pratiqué ici (1 m2>. De plus, ces varia- 
tions peuvent être d'ordre quantitatif ou qualitatif ; or, la chloro- 
phylle a n'est pas le seul pigment en cause dans les processus photo- 
synthétiques, donc la production primaire n'est pas forcément maximale 
là où la chlorophylle a est en concentration maximale. 
4.2.2. Variations de la fixation de carbone selon la profondeur des 
stations. 
. . Le groupement des diverses stations (Tableau XVII) est identi- 
sue à celui adopté pour les pigments, au moins pour les trois premiè- 
res Catégo*ries de stations (5 m, 15 m, 25 m). 
Ensuite, deux groupes de résultats moyens sont donnés qui con- 
cernent des stations voisines de 35,6 m (au lieu de 39 m pour les pig- 
ments) et voisines de 57 m (au lieu de 62,6 m). (Ce décalage est dû 
au fait que les observations concernant la production primaire ont été 
effectuées jusqu'à 60 m seulement contre 83 m pour les pigments). 
Nous obtenons à partir des moyennes annuelles correspondant à 
ces groupes de stations, les graphes et leurs enveloppes représentés 
sur la figure 26. 
L'a6b&nZdkw de mbone à .&z XUHIGJLGZ est maximale dans les 
stations les moins profondes (moyenne 5,48 m) où elle atteint la va- 
leur moyenne de 28,54 mgC. -2-h-l . Ensuite, elle diminue progressive- 
ment jusqu'à la profondeur de 35 m. On notera que les moyennes 28,54 
et 23,22, obtenues dans les groupes de stations de 5 et 15 m ne sont 
pas significativement différentes l'une de l'autre (seuil 95 X) ; 
mais elles sont toutes deux significativement différentes (seuil 99 X) 
des moyennes obtenues pour les autres groupes de stations. 
Le groupement des 71 premières données recueillies dans les 
deux premiers ensembles de stations (5 et 15 m, profondeur moyenne 
9,43 m) fournit une valeur moyenne de 26,14 z 4,12 mgC.m -2Sh-1 . 
Bien que la moyenne de fixation de carbone observée à 25 m 
soit significativement différente de celles de 5 et 15 m, en vue d'une 
comparaison avec les résultats obtenus sur les pigments qui sont peu 
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Figure 26 : Distribution moyenne selon la profondeur, des valeurs de la production primaire, de la fixation 
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Tableau XVIII : Variations locales de l'assimilation de carbone selon la 
profondeur des stations. 
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moyenne pour l'ensemble des trois premiers groupes de stations (pro- 
fondeur moyenne : 14,22 m). Cette production est de 21,21 2 3,18 mgC. 
mm2.h-'. 
-2 -1 On pourra donc admettre que la valeur de 21 mgC.m .h repré- 
sente la moyenne probable de production primaire sur les bOno!& bkké6 
enthe 0 et 30 m. 
Pour les deux autres groupes (35 et 60 m) on obtient deux mo- 
-2 yennes très inférieures (4,66 et 3,33 mgC.m .h-') non significative- 
ment différentes l'une de l'autre. 
La moyenne pour les don& de 30 à 60 m (n=25 ;Profondeur moyen- 
-2 -1 ne 39,04 m) est de 4,50 mgC.m .h . 
Il est à noter que les valeurs de production primaire (Fig.26) 
décroissent plus rapidement que celles de la chlorophylle a (Fig. 19); 
cependant, la modification de pente des graphes entre 25 et 35 m est 
perceptible sur les deux figures, ce qui m'a conduite à classer les 
fonds en deux groupes au-dessus ou au-dessous de 30 m. 
Après pondération tenant compte de l'aire relative occupée 
dans la région par les fonds de 0 à 30 m et de 30 à 60 m*, on obtient 
la valeur moyenne de 14,80 mgC.m -2 .h-*. 
Donc 15 mgC.tn -'.h-' env.&on ut Ra moyenne pondetrée de la 
phodution puhhe du oon& meubh LG~u~.A entire la Gte eX La 
ptofjondewr de 60 m envhon dati la hégion de Nosy-Bé. 
A partir de 35 m environ, la fixation de carbone mesurée à 
l'obscurité est équivalente à la fixation à la lumière (Fig. 26, fixa- 
tion relative). Les moyennes de fixation à la lumière et à l'obscurité 
ne sont pas significativement différentes (seuil 95 %> dans les deux 
derniers groupes de stations (35 et 60 m). Aucune mesure n'a été ef- 
fectuée au-delà de cette profondeur. Il n'y a peut-être pas de pro- 
duction primaire nette au-delà de 50 m environ. Cependant, une assimi- 
lation photosynthétique de carbone se produit probablement jusqu'à 
des profondeurs bien plus importantes et à 83 m au moins (canyon du 
Banc de l'Entrée) puisque toutes les conditions requises y sont réu- 
x cf. quatrième partie : 
13°50's. p. . 
3. Planimétrie de la région entre 13' et 
nies : la chlorophylle a y a été mesurée en quantités non négligeables 
et de très nombreux microphytes vivants y ont été observés à la surfa- 
ce des carottes. 
L'éclairement sur le fond n'a pas été mesuré mais on peut rai- 
sonnablement penser qu'il est souvent supérieur ou égal â 1 % de l'é- 
clairement de surface quand on sait, par expéri.ence visuelle, que les 
eaux du canyon sont souvent plus claires que celles des parages de 
Tany Kely. 
La &xtion de c.akbone à L’obdctié, proche de 5 mgC.m -2-h-l 
en moyenne, est un peu plus élevée dans les stations peu profondes que 
dans les fonds de plus de 35 â 60 m. Les comparaisons de moyennes mon- 
trent que la valeur de 6,83 mgC.m -2Sh-1 obtenue dans le groupe des sta- 
tions de 15 m est significativement différente au seuil de 95 % des 
valeurs 5,30 et 5,26 de 5 et 25 m. Ensuite, les moyennes 3,85 (35 m) 
et 2,84 (60 m) sont significativement différentes des trois autres 
mais non différentes entre elles. 
C'est à la profondeur du maximum de chlorophylle a (15 m) que 
la fixation de carbone â l'obscurité est significativement plus forte 
qu'aux autres stations. Jusqu'à 25 m, cette fixation est un peu plus 
intense (5,74 2 0,59 mgC.mV2.hw' en moyenne) que dans les stations 
plus profondes (3,65 + 0,77 ; 30 â 60 m). 
Cette fixation de carbone à l'obscurité suit la répartition 
quantitative probable des microorganismes vivants et décroît en profon- 
deur. Bien entendu, la fixation relative â l'obscurité par rapport â 
la lumière augmente avec la profondeur croissante. 
On notera enfin que le rapport “Pkodution / Che~~~ph$X~ a” 
évolue parallèlement à la production primaire. Compte tenu de la ré- 
partition de la chlorophylle a, plus homogène entre 5 et 25 m que cel- 
le de la production primaire, le rendement apparent de la chlorophylle 
a est meilleur dans les plus hauts niveaux (rapport : 0,74) que vers 
25 m (0,34). Ce rapport reste faible au regard de ce qui est observé 
dans d'autres communautés végétales, mais nous en reparlerons plus 
loin. Pour les groupes de stations de 35 et 60 m on ne peut accorder 
grande confiance aux résultats, compte tenu des imprécisions dans 
l'évaluation de la production primaire. 
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4.2.3. Variations locales : sables, vases. 
Les rssultats moyens obtenus dans les stations le long des 
trois radiales conduisent au classement TK, AM, BA (Fig. 1, 21, 27) 
dans l'ordre de la localité la plus productive à la moins productive. 
Ce classement correspond à celui de la richesse en chlorophylle a, de 
la quantité d'énergie lumineuse moyenne reçue au fond, de l'importance 
de la médiane granulométrique des sédiments, et au classement inverse 
de la teneur des sédiments en éléments fins et de leur.richesse en 
phéopigments. 
4.2.3.1. Comparaisons des stations de 5 m 
Contrairement â la similitude observée en ce qui concerne les 
concentrations en chlorophylle a entre TKI, AMI, BAI, la production 
primaire moyenne obtenue dans la station sableuse TKI â 5 m (33,93 
-2 mgC.m .h-') est nettement supérieure â celles qui sont trouvées en 
AMI (12,13) et BAI (16,24) (Tableau XVIII), avec, il est vrai, un nom- 
bre de mesures bien plus faibles dans ces deux derniers cas. C'est 
pourquoi d'ailleurs, la valeur de 16,24 mgC.m -2wh-1 obtenue en BAI 
est tout juste significativement différente au seuil de 95 % de la 
valeur 33,93 mgC.m -2,h-1 (TKI). 
En AMI, la valeur de 12,13 est également différente de 33,93 
(seuil 95 %>. Les deux valeurs moyennes obtenues en AHI et BAI ne sont 
pas significativement différentes. Les valeurs éparses obtenues en 
d'autres stations (NO, LO) entre 5 et 8 m (Fig. 27) se répartissent 
-2 -1 entre 15 et 25 mgC.m .h . On retiendra donc â 5 m sur le sable une 
production primaire moyenne (34 mgC.m -2 .h-') double de celle des fonds 
envasés ou plus turbides. 
4.2.3.2. Variations bathymétriques en milieu sableux 
La moyenne annuelle de la station TKI pour 28 expériences est 
aussi la valeur moyenne de production primaire la plus élevée observée 
-2 -1 dans la région : 34 mgC.m .h sur un fond sableux,agité par les va- 
gues, â 5 m de profondeur. 
Ensuite, à 15 m, la moyenne de 26,17 mgC.m -2*h-1 n'est pas si- 
gnificativement différente de la précédente. Par contre les valeurs 
observées â 15, 25 et 37 m sont significativement différentes les 
unes des autrea (seuil 99,9 %). La tendance générale observée (Fig.26) 
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Figure 27 : Distribution selon la profondeur des stations, des valeurs de la production primaire 
et de la fixation de carbone B l'obscuritd, le long des radiales TK, AM, BA 
(moyennes annuelles) et dans quelques stations isolées (LO, NO). 
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est donc accentuée en milieu sableux : la production primaire de ces 
fonds sableux est sensiblement plus élevée que la production moyenne 
quand la profondeur es; réduite ; cet écart décroît progressivement 
avec la profondeur pour s'annuler à partir de 25 m environ. 
4.2.3.3. Variations bathymétriques en milieu vaseux 
La production dans la baie d'Ampasindava est un peu supérieure 
à celle de la baie d'Ambaro entre 10 et 20 m. Vers 25 m, les valeurs 
obtenues sont identiques et voisines de 8 mgC.m -2Sh-1 . 
A partir de 35 m environ, les valeurs obtenues sur les sables 
de TK et les vases de AM sont équivalentes et proches de 3 ou 4 mgC. 
mB2.h-' . (Aucune station en baie d'Ambaro n'atteint cette profondeur). 
On peut conclure que la différence.d'assimilation de carbone 
à la lumière entre les fonds sableux et les fonds vaseux est surtout 
perceptible dans les vingt premiers mètres, .& VLZ&WLA obhwti 6wL 
bed bab&h éAan;t env.&on do&% de C~R~U obhehvéeb huk &h vabe6. 
4.2.3.4. Variations de la fixation de carbone à l'obscurité 
Les résultats relatifs à ce paramètre peuvent surprendre. La 
richesse particulière des vases en bactéries chemolithotrophes est 
toujours soulignée (SOEOKIN, 1970, par exemple). On aurait donc pu 
s'attendre à une plus forte fixation de carbone à l'obscurité en BA 
ou AM qu'en TK. Or, jusqu'à 20 m, il n'en est rien et ce sont les sa- 
bles de Tany Kely qui fixent le plus de carbone à l'obscurité (Fig.27). 
Cependant, si l'on compare les deux baies, c'est dans la baie d'Ambaro, 
plus riche que la baie d'Ampasindava en débris d'origine terrigène,que 
la fixation non photosynthétique de carbone est la plus élevée. Les 
stations du bord Ouest de la baie d'Ampasindava (radiale AM) sont cel- 
les où la fixation de carbone à l'obscurité est la plus faible et qui 
varie le moins selon la profondeur (pas de différences significatives 
entre les quatre stations de la radiale ; valeur moyenne : 3,l mgC. 
-2.h-'). m 
En baie d'Ambaro, la fixation augmente (différences significa- 
tives sauf pour les deux dernières stations) avec, la profondeur. 
A Tany Kely, la seule différence significative (95 X) est en- 
tre 7,20 et 5,33 mgC.m -2.h-1 (15 et 25 m) ; peut-être les sables 
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fixent-ils davantage le carbone parce que l'adsorption sur leurs 
grains n'est pas suffisamment compensée par les lavages et traite- 
ments aux acides. 
Quant au résultat de la fixation à l'obscurité par rapport à 
la fixation à la lumière, il est logique c'est-à-dire @LU ê%~é MJC 
&&A va6e6 que hwL &% sabh dan5 .h nidau.x &A ~&LA pJ~oduc;ü6b 
jusqu'à 30 m. 
4.2.3.5. Variations du rapport Production / Biomasse 
Les variations du rapport ProductionjBiomasse indiquent que 
la chlorophylle a a un meilleur rendement en milieu sableux qu'en mi- 
lieu vaseux. Ce rendement est deux fois supérieur à celui des vases 
jusqu'à 20-25 m environ. 
On notera qu'à partir de 20 m en baie d'Ambaro et 25 m ailleurs 
la chlorophylle a paraît mieux utilisée pour la photosynthèse que dans 
les plus hauts niveaux. Ce rendement est maximal (0,88) aux environs 
de 60 m. Il rejoint la valeur du rendement observé à 5 m sur les sa- 
bles (0,82), là où la production est maximale sans pour autant que les 
concentrations en chlorophylle a le soient. 
Ce minimum constant à profondeur intermédiaire peut être un 
artefact dû aux méthodes utilisées qui amplifient les erreurs sur les 
faibles valeurs obtenues en profondeur. 
4.3. VARIATIONS TEMPORELLES DE LA FIXATION DE CARBONE 
Les résultats exposés ici s'appuient, comme dans le cas des 
concentrations pigmentaires, sur des observations effectuées au voisi- 
nage de l'îlot de Tany Kely. La terminologie suivie est celle de 
SO&IA et FRONTIER (1968) : variations horaires : d'une heure à 
l'autre ; variations diurnes : au cours de la journée ; variations 
journalières : d'un jour à l'autre ; variations saisonnières : d'une 
saison à l'autre. 
4.3.1. Variations diurnes 
J'ai étudié dans une publication antérieure (P-C, 1973, para- 
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graphe 3.1.1.3. p.331) les variations de l'assimilation de carbone en 
TRI, TK2, TK3 (5, 15, 25 m) en comparant la matinée et l'après-midi - 
(6h15 d'incubation dans les deux cas) le 3 juin 1470 et d'autres va- 
riations, au cours des différentes heures d'une journée (le 4 juin 
1970) à 5 m (TRI, P-C 1973, pp.332-334). 
Les conclusions de ces expériences peuvent être résumées en 
deux temps : évolution dans la journée (4.6.70), comparaison matinée- 
après-midi (3.6.70). 
-2 Le 4 juin 1970, l'éclairement en surface était de 65 cal.cm 
le matin et de 51 cal.cm-2 l'après-midi. La différence était donc re- 
lativement faible. Cependant les taux horaires d'assimilation de car- 
bone se sont avérés très variables au cours de la journée : 
- La moyenne horaire d'assimilation était maximale entre 11 h 
et 15 h (52,5 mgC.m-2.h-1) alors que la marée était montante et que 
l'éclairement diminuait au fond à partir de midi ; 
- entre 6h et 11 h : l'assimilation horaire augmentait très 
progressivement (34 à 38,7 mgC.mD2.h-1) . La moyenne pour ces 5 heures 
était de 36,2 mgC.m-2.h-1 : la marée était descendante et l'éclaire- 
ment au fond augmentait régulièrement jusqu'à midi ; 
- entre 15 h et 17 h : la moyenne horaire n'était plus que de 
14,8 mgC.m-2.h-', la marée étant haute à 17 h et l'éclairement pres- 
que nul au fond dès 16 h. 
Pour cette journée d'observation, l'effet de la marée montan- 
te se conjuguant avec une diminution de l'éclairement de surface dans 
l'après-midi produit deux résultats : 
- Une inhibition probable de l'assimilation due à un excès de 
lumière entre 10 h et midi (assimilation horaire plus faible qu'à 12- 
15 h). L'effet de la lumière serait atténué à partir de 12-13 h par 
la marée montante. 
- Une chute assez brutale de l'éclairement et de l'assimila- 
tion en fin de journée. 
Malgré ces différences, l'assimilation horaire moyenne de 
l'après-midi n'est pas très différente de celle du matin : respecti- 
vement 31,5 et 38,6 mgC.m -2Sh-1 , bien que la différence soit signifi- 
cative. 
Le 3 juin 1970 la situation parart inverse à 5 m : 
L'état de la marée et de l'éclairement sont très peu diffé- 
rents de ceux de la journée suivante : 64 et 57 cal.cmm2 respective- 
ment le matin et l'après-midi (figure 9, P-C 1973). 
La production primaire à la première station (TRI) était un 
221 
peu plus élevée au cours de l'après-midi (37,5 mgC.mT2.hS1) qu'au cours 
de la matinée (34 mgC.mB2.h-1 ; différence juste significative au seuil 
d.e 9.5 X>i 
Dans les autres stations, les résultats sont contraires : as- 
similation l'après-midi nettement inférieure à celle du matin (P-C, 
1973 : tableau VIII, p.331). 
En comparant les moyennes horaires obtenues à la station TKI 
-2 
pour les matinées ou les après-midi (31,5 ; 38,6 ; 37,5 ; 34 mgC.m . 
h-l) on peut dire que ces résultats sont relativement homogènes. 
Tandis, que dans le cas des stations plus profondes, les assi- 
milations nettement plus faibles l'après-midi (réduite de moitié en 
TK2) peuvent être attribuées soit à la baisse de l'éclairement l'après- 
midi en surface et sur le fond à cause de la marée montante ou encore 
- et cette hypothèse ne doit pas être négligée - aux effets nocifs sur 
la physiologie des microphytes, de manipulations effectuées aux envi- 
rons de midi, en particulier pour des organismes provenant de sédiments 
assez profonds et peu perturbés. 
'Des faits de cet ordre ont été observés notamment par GOLDMAN 
et aZ. (1963) sur le phytoplancton d'un lac antarctique. 
CU hé&&&.& ju&L&ent .f!e choix de la pëkiode d’incuba.tion 
Le maZin, evu% 6 h et tnidi. 
L’Anpot.twce des V~JL&D%O~.A hotie~ donne à ~VIAQJL que Le. 
choix d’une eotie @Code intmétie d’&cubtion (durée de 2 heu- 
res choisie lh30 après le lever du soleil ou lh30 avant son coucher) 
comme le suggèrent divers auteurs (notamment DOTY et aZ., 19679, Vl'tix 
pah @ILA hecomandab& que Le. ca.tcuR d’une moyenne à parttin de 6 h 
d’incubtion. 
4.3.2. Variations journalières 
Un certain nombre d'informations sur ce sujet nous sont four- 
nies par les résultats d'une étude menée du Ier au 6 juin 1970 en 3 
stations de la radiale de Tany Kely. 
Les résultats obtenus ont été publiés en 1973 (pp.327-3309, 
seront résumés ici. 
Les quatre analyses de variante (Tableaux IV, V, VI, VII, P-C 
1973) avaient pour but de déterminer l'importance relative à attribuer 
dans la variabilité des résultats, aux différences entre flacons, 
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entre jours d'observation et entre stations. 
Contrairement à ce qui a été trouvé dans le cas des concentra- 
tions en chlorophylle a (Tableau XIV), les différences entre stations 
émergent nettement des différences entre jours (93,5 % de la variante 
contre 3 % pour les différences entre jours). 
Notons à cette occasion que la décroissance de la production 
primaire avec la profondeur croissante observée à partir de moyennes 
annuelles dans un paragraphe précédent (4.2.3.9, est ici confirmée et 
une nette différence apparaît à nouveau entre le groupe TRI, TK2 et 
la station TK3 (25 m) (P-C 1973, tableau III). 
Pour chaque station, la variation journalière de la production 
primaire est comparée à la variation observée entre les quatre flacons 
utilisés pour une même station (Tableaux V, VI, VII, P-C,1973). A la 
saison considérée - saison sèche, relative uniformité de l'éclairement - 
la variabilité journalière est à peine supérieure à la variabilité en- 
tre flacons, avec quelques différences mineures suivant les stations. 
Dans l'article cité, on avait cherché une relation entre 
e'éeeain@?~& de bwtgaee durant chacune des cinq matinées d'expérien- 
ce, et a'ti&k.kGon de catrbone. dans le même temps (Fig. 8 ; P-C, 
1973) : la corrélation n'est significative en aucune des trois sta- 
tions. (Quatre autres paires de mesures - station TRI du 11 au 14.11. 
1969 - avaient montré la même absence de corrélation). 
Ne disposant pas d'une mesure continue de l'éclairement sur 
le fond pendant les périodes d'incubation, j'ai recherché une éventuel- 
le relation entre l'énehgie. WnCtie reçue ,S.UL Re dond à tG.dL (ou 
énergie transmise sur le fond en pourcentage de l'énergie de surface) 
et la production moyenne (Fig. 28). 
Le calcul confirme le résultat de l'examen des graphes : 
fi exib& une con/reeakion po&iz%e. (r = + 0,863 ; p 6 0,001) ev~0~e La 
pxodution ptiahe el L’écenihmeti nez au dond à m.LdL .& l’on covul- 
divu enmnb.& totoub Les coupkh de v&w. 
A l'examen station par station, la corrélation est significa- 
tive (r = + 0,956 ; p \ < 0,05) à la première station seulement ; dans 
les deux autres cas elle n'est pas significative aux seuils habituels. 
En faisant certaines réserves sur la signification d'expérien- 





















Figure 28 : Variations journalières de la production primaire 
en relation avec l'éclairement reçu sur le fond 
d midi. 
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~~eea;tive imlépenduwe de.lu pnodutin we à l'éggahd du @h.tua- 
Con~ de ~'é&k&meti d'un jout à e'au;tne, sauf peut-être dans les 
stations peu profondes ce qui demanderait à être vérifié. 
Nous allons voir plus loin qu'il n'en va pas de même à l'échel- 
le des saisons. 
Au terme de ces deux paragraphes, il importe de souligner que 
les variations de la production primaire sont d'amplitude relativement 
plus forte à L'échelle de l'heure qu'à l'échelle du jour, tout au moins 
quand une relative uniformité de l'éclairement existe d'un jour à l'au- 
tre. 
4.3.3. Variations saisonnières 
4.3.3.1. Remarques générales 
Cette étude est limitée aux quatre stations de la radiale de 
Tany Kely entre les mois d'avril 1969 et août 1970. Les variations de 
l'assimilation de carbone, à la lumière ou à l'obscurité, et des va- 
leurs du rapport "Production/Biomasse" sont représentées à la figure 
29. Rappelons qu'il n'existe pas, comme dans les régions tempérées 
par exemple, un cycle annuel bien net de l'éclairement. 
Aussi ne peut-on s'étonner d'obtenir un schéma peu clair des 
variations saisonnières de la production primaire. 
En ce qui concerne l'U&Smon de carbone à .& .&ketLe : 
1 - On observe, comme pour la chlorophylle a mais de façon 
plus accusée encore, une nette différence entre l'année 1969 et l'an- 
née 1970, cette dernière étant dans L'ensemble moins productive que 
la première. Cette dissemblance peut être expliquée comme pour la 
chlorophylle a par le fait que, le premier semestre de 1970 ayant été 
plus sec que celui de 1969 (cf. Fig. 4 b), les eaux étaient plus pau- 
vres en sels minéraux en 1970 (PITON et MACNIER, 1972). 
2- Entre avril et novembre 1969, la production primaire dans 
les deux premières stations oscille autour de la valeur assez élevée 
-2 -1 de 34 mgC.m .h , les valeurs observées à 15 m étant quelquefois su- 
périeures à celles de 5 m. A la troisième station, la valeur moyenne 
-2 -1 de 21,55 mgC.m .h pour cette période, est élevée par rapport à la 
moyenne annuelle (12,78). 
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Figure 29 : Variations saisonnières clans les quatre stations de la 
radiale TK de l'assimilation de carbone à la lumiére et 
à l'obscurité, et des valeurs du rapport Production/Bio- 
masse (les valeurs de 4 jours consécutifs en novembre et 
de 5 jours consécutifs en juin sont représentés par une 
valeur moyenne). 
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3- Puis on observe le 9 décembre 1969, dans les trois stations, 
un "pic" dont Xa valeur à la première station est 3 à 4 fois supérieure 
aux valeurs ordinairement observées à cet endroit. Ce "pic" ne corres- 
pond pas au plus fort éclairement de surface observé (le 23 décembre), 
mais on verra plus loin dans l'étude séparée des stations que l'écl.ai- 
rement au fond est maximal l.g 9 décembre. 
4 - Ensuite, la turbidité de l'eau consécutive à la saison des 
pluies marque son effet sur la production primaire. qui diminue dans 
toutes les stations. Ce bas niveau se maintient jusqu'en août à la 
troisième station (TK3) alors qu'à 15 m et 5 m se manifestent quel- 
ques "poussées" (avril, juin). 
5- Au cours de cette saison des pluies et même au début de la 
nouvelle saison sèche, la production primaire à 5 m est toujours plus 
élevée qu'à 15 m. 
6 - A 38 m, la production primaire est uniformément faible. 
7- Les corrélations positives entre la production primaire 
dans chacune des quatre stations et l'éclairement de surface ne sont 
pas significatives au seuil de 95 X. 
Les variations saisonnières de la &ation de eahbone à L’obh- 
cWL&? appellent peu de commentaires. Cette fixation est en général 
plus élevée d'avril à décembre 1969 qu'en 1970. On constate aussi que 
les graphes représentant ces variations sont très mêlés pour les qua- 
tre stations. 
Enfin, le happoti P/todution / Ckeohoph#& a (mgC.mgChl.a.h-') 
subit des variations saisonnières apparemment anarchiques. A la premiè- 
re station, cet indice montre que le rendement de la chlorophylle a 
est meilleur en avril-mai 1969, en juin 1970 et surtout lors de la 
"poussée" de décembre. Dans l'ensemble, les valeurs du rapport se 
classent dans l'ordre de profondeur croissante des stations sauf pour 
la dernière station qui souvent se classe en tête ; ceci laisse suppo- 
ser un meilleur rendement de la chlorophylle a sur les sédiments pro- 
fonds, notamment à la saison des pluies (février) et en mai-juin 1970, 
époque où se produit une "poussée" assez générale de la production pri- 
maire dans les autres stations. 
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4.3.3.2. Variations saisonnières en chaque station 
L'étude des corrélations entre la production primaire et l'é- 
clairement de surface s'étant avérée infructueuse, j'ai tenté une ana- 
lyse à partir des mesures d'éceaine.tm& 6~ & dond LUCX envhonb de 
titi et, accessoirement, de transmission de l'énergie lumineuse à midi. 
La figure 30 montre pour chacune des quatre stations l'allure 
des variations saisonnières de la production primaire et des deux pa- 
ramètres représentant l'éclairement. 
On constate que, en TKl et TK4 en décembre 1969, en TK2 et TK3 
en août et décembre 1969, les maxima d'éclairement au fond à midi coïn- 
cident avec des "pics" de production primaire. 
A la quatrième station il y a un accroissement progressif de 
cette production de février à août 1970 qui, suit une amélioration 
très progressive des conditions d'éclairement sur le fond. 
. Ces constatations, qui frappent à l'examen des graphiques, 
sont confirmées dans les trois premières stations par l'étude des cor- 
rélations : les droites de régression liant les paramètres "production 
primaire" et "énergie lumineuse au fond à midi" ou "production primaire" 
et "pourcentage de lumière transmise à midi" sont représentées à la 
figure 31. Les CO~~&L&~& de comWn pont podi&@ et hgnL@a- 
A%.66 aux seuils de 0,05 , 0,Ol et même le plus souvent 0,001, en par- 
ticulier aux stations TK2 et TK3. En TK4, la corrélation n'est pas si- 
gnificative, probablement du fait du nombre insuffisant de données. 
Il apparaît bien (Fig. 30) que les quantités de lumière parve- 
nant au fond à midi entre août et décembre 1969 étaient en moyenne su- 
périeures à celles mesurées entre janvier et août de l'année suivante. 
On a donné dans la première partie les causes de cette turbidité du- 
rant la saison des pluies. Cet effet, s'ajoutant à celui de la plus 
grande richesse en sels nutritifs de l'année 1969 par rapport à l'an- 
née 1970, peut expliquer le "décrochement" observé à partir de janvier 
sur les graphes représentant les variations des concentrations en chlo- 
rophylle a aussi bien que ceux de la production primaire. 
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Figure 30 : Variations saisonnières, à chaque station, de la 
production primaire e2 de l'éclairement transmis 
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Figure 31 : Droites de régression liant les paramètres "production primaire" et "éclairement 
au fond à midi" (partie supérieure) et "production primaire" et "% de lumière 
transmise à midi" (partie inférieure). 
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5. COMPARAISONS DE LA PRODUCTION PRIMAIRE MICROPHYTOBEN- 
TIQUE DE LA RJZGION DE NOSY-BE AVEC CELLE D’AUTRES MILIEUX 
5.1. COMPAIUISONS AVEC D’AUTRES SUBSTRATS MEUBLES 
Est-il besoin de préciser que des comparaisons très poussées 
ne peuvent être faites ici compte tenu des différences méthodologiques, 
des différences dans la durée des études et parfois des différences 
dans l'expression des résultats constatées dans les travaux à prendre 
en considération. 
A l'examen de ces travaux (Tableau annexe XV pour la méthode 
du l4 C), on s'aperçoit que la majorité d'entre eux, y compris ceux qui 
utilisent la méthode de l'oxygène, ont été réalisés dans des lacs peu 
profonds ou, quand il s'agit de fonds marins, dans des stations de l'- 
extrême frange littorale (quelques mètres de profondeur au maximum). 
Aussi semble-t-il nécessaire, avant de tenter des comparaisons, 
de rappeler quelques valeurs de référence extraites ou déduites de mes 
propres résultats pour la région de Nosy-Bé (13's) afin d'isoler de 
l'ensemble les stations les moins profondes. 
1") Dans les seules A&LI%WLA ckA UZVhJti de 5 m (1969-1970) : 
moyenne 29 -2 générale : mgC.m 
-1 .h ; 348 -2 mgC.m 
.jour-* 127 -2 gC.m -1 ; .an 
sables : 34 mgC.m -2*h-1 ; 408 mgC.m -2 
.jour -1 j 149 gC.m -2 
.an -1 
vases : 14 mgC.m -2*h-1 168 
-2 ; mgC.m .jour-' 61 
-2 -1 
; gC.m .an 
Une production plus élevée peut raisonnablement être attendue 
entre 0 et 5 m et dans la zone intertidale. 
2") Dans l'ensemble des A&%%&A de 5 à 40 t8 (pW~~vufcW~ ma- 
qenne lb m) : 
sables : 22 mgC.m -2*h-1 ; 264 mgC.m-2.jour-1 ; 96 gC.mB2.an-' 
-2 -1 -2 vases 
-1 
: 9 mgC.m -2*Bl ; 108 mgC.m .jour ; 39 gC.m .an 
3") Dans L’etimb.k du AkatiOnA ~M<zu’~ 60 m (moyennes généra- 
les pondérées) : 
-2 -1 15 mgC.m .h -2 ; 180 mgC.m .jour -1 
-2 ; 66 gC.m .an-l 
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Les Ak&W& .kWtieS étudiés dans six travaux différents 
révèlent des valeurs moyennes de production primaire microphytobenthi- 
que variées, allant de quelques grammes à plusieurs centaines de gram- 
mes par m2 par an. 
Ainsi WETZEL (1964) dans le "Grand Lac Borax" (Etats-Unis, 
40°N), lac très peu profond -1;45 m au maximum des pluies- indique la 
moyenne la plus forte des travaux lacustres dont j'ai connaissance : 
731 mgC.m-2.jour- 1 (moyenne obtenue entre août,1961 et juillet 1962, 
60 mgC.m-2.h-1) soit 267 gC.m-2.an-1. 
A des latitudes voisines, HICKMAN et ROUND (1970), HICXMAN 
(1971), dans divers petits étangs de la région de Bristol (5l'N Grande- 
Bretagne), sur des fonds de 0 à 4 m, donnent des moyennes annuelles 
(sur 2 ans 1/2) différentes pour les algues fixées et 
duction "potentielle" 
libres.-?a pro- 
varie entre un minimum de 0,s mgC.mv2.h sur 
la vase et un maximum de 49 mgC.m-2.h-1 sur le sable. 
Ensuite HUNDING (1971), effectuant des mesures dans la zone 
littorale d'un lac danois eutrophe (55O30'N) a estimé, toujours, par 
la méthode du 14C, la production à 143 gC.m-2.an-1. 
HARGRAVE (1969) a obtenu par la méthode de l'oxy ène une "pro- 
duction brute des algues épibenthiques" de 40 gC.m-2.an- 7 dans le lac 
Marion, petit lac de Colombie britannique (56'N), sur des sables puis 
des vases situés entre 0 et 6 m au maximum. 
L'auteur indique une production de 18 gC.m-2.an-1 pour les 
macrophytes et de 8 gC.m-2.an-1 pour le phytoplancton, ces deux der- 
nières valeurs paraissent curieusement faibles. 
Le travail de ROMAGOUX (1976) dans le lac Pavin (45O30'N - 
France) en 1973-1975 est assez difficile à comparer aux autres travaux 
lacustres, car, contrairement à la pratique courante, l'auteur étudie 
les vases situées entre 10 et 60 m. Les valeurs moyennes vont de 
17 gC.m-2.an-7 à 10 m, à 1 gC.m-2.an-* à 60 m. 
Ces valeurs, apparemment plus faibles que celles des précé- 
dents auteurs, s'expliquent aisément du fait des profondeurs importan- 
tes étudiées. En cela on peut valablement les comparer à mes propres 
valeurs et constater qu'elles sont nettement plus faibles. 
Citons aussi les résultats obtenus en janvier 1962 par GOLDMAN 
eB al. (1963) dans la vase de deux petits lacs antarctiques (77"s) à 
0,5 m : 28 à 56 mgC.mB2.h-l, résultats qui prouvent que l'on aurait 
tort de négliger la production primaire benthique dans des environne- 
ments aussi rigoureux soient-ils. 
La production primaire dans les sédiments d'estuaires, de ma- 
rais salants ou de fonds typiquement marins, a aussi été examinée sous 
des latitudes très variées. Les résultats sont plus ou moins partiels 
si l'étude est épisodique et ils sont quelquefois exprimés en produc- 
tion potentielle (cf. tableau annexe XV). 
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Citons pour commencer trois groupes de valeurs obtenues par la 
méthode de l'oxygène dans des zones tempérées : 
POMEROY (1959) obtient dans les sables intertidaux des marais 
salants de Georgie (32"N ; S-E des U.S.A. ; Sape10 Island) une produc- 
tion nette de 180 gC.m -2 -7 .an , très proche de celle qui est évaluée 
par PAMATMAT (1968) dans les sables intertidaux de False Bay (48-49'N; 
N-W des U.S.A.) près de Vancouver : 143 à 226 gC.m -2 -1 .an suivant les 
stations. 
RIZNYK et PHINNEY enfin (1972 b) obtiennent des résultats de 
"production potentielle brute" par des mesures manométriques d'oxygène 
in situ, sur des sables et vases intertidaux d'estuaires (Yaquina Bay; 
44"45'N ; Oregon). Ils donnent les valeurs de 725 gC.m -2 -7 .an sur les 
vases et 325 gC.m -2 -1 .an sur les sables- 
Donc en résumé, cc2 vaLew~4 peu dkwhgentti avah.ineti a%&.4 
200 gC.m-'.afi-', uniquaeti POWL de6 zoned .inte.MidaLti. 
Les valeurs obtenues par la méthode du 14 C sont plus nombreu- 
ses, plus variées quant aux profondeurs étudiées et donc plus diverses. 
On examinera les travaux dans l'ordre des latitudes croissantes dans 
l'hémisphère Nord, pour terminer par les régions tropicales des deux 
hémisphères. 
A 35"N, dans une baie japonaise, quelques mesures éparses ef- 
fectuées à 8 m de profondeur sur des vases donnent les résultats sui- 
vants qui paraissent assez faibles : 20 à 30 mgC.m -2 .jour -1 en février 
et avril, -2 200 mgC.m .jour -1 en mai (SERI, 1968). 
Aux environs de 40°N nous trouvons pour les Etats-Unis les 
résultats de BURKHOLDER et aii. (1965) sur des sables et vases de la 
-2 zone intertidale de Long Island Sound (4l'N ; N-Y) : 4 à 5 gC.m . 
-1 jour . Ces valeurs élevées sont obtenues in z~itiro par dilution 
d'échantillons et incubation en lumière saturante. 
MARSHALL (1970), MARSHALL et aZ. (1971) au Sud de la Nouvelle 
Angleterre (41°20'N), dans les sables et vases d'estuaire de la zone 
intertidale, donnent une moyenne annuelle de 30 mgC.m -' (164 mgC 
mB2.h-* en mai), 222 mgC.m-2.jour-1 et bl gC.m-2.afi-1:2~'étude de la' 
vase intertidale des marais salants de Falmouth (41°30'N : Massachus- 
sets) effectués par VAN RAALTE et 02. (1974) conduit à des valeurs 
équivalentes : 5 à 80 mgC.m -2.h-l , 115 mgC.m 
-2*h-l en mai et 705,5 t 
72,5 gC.m-2.an-1. 
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Les travaux réalisés sur la côte française de Méditerranée 
(43'N) concernent deux biotopes très différents. CAHET (1974) ,dans 
une étude générale sur la matière organique des sédiments de la lagu- 
niz de Sijean obtient des valeurs d'assimilation de carbone comprises 
-2 -1 entre 9 et 355 mgC.m .h -2 (moyenne 83 mgC.m .h-') à partir de quel- 
ques mesures effectuées sur les vases. 
Le but de COLOCOLOFF M. (1972) était l'étude détaillée d'un 
cycle annuel sur quatreafonds sableux situés entre 2,5 et 12 m dans 
le golfe de Marseille. Il obtient les valèurs moyennes de 120 à 194 
-2 mgC.m .jour -' et de 44 à 71 gC.m -2 -7 .an suivant la profondeur décrois- 
sante des stations. 
Dans la baie de Concarneau (47O50'N), BOUCHER (1975) donne les 
valeurs de 6 gC.m -2 -7 .an à 5 m, 15 gC.m-'.an -7 à 10 m ct 4 gC.m-'.an -1 
à lb m dans trois stations de sables fins envasés (maxima au printemps: 
-2 50 à 170 mgC.m .jour-*). 
On pourrait donc penser qu'il y a diminution de la production 
primaire avec les latidudes croissantes. Cependant CADEE et REGEMAN 
(1974, 1977) à 53ON, dans la zone intertidale il est vrai (mer de Wad- 
d-d, obtiennent au terme de cinq années d'observation. une moyenne 
de 100 t 40 gC.m-'.an-'. Il est très intéressant de noter que durant 
leur étude, les moyennes annuelles ont pu varier entre 38 et 170 gC. 
mV2.an-'. 
Dans diverses baies danoises (55"N), les sables plus ou moins 
vaseux entre 1 et 8 m étudiés par GARGAS (1970, 1972) révèlent au prin- 
temps des productions comparables à celles de Concarneau : 50 à 250 
-2 -1 
mgC.m .jowr de 8 à 4 m et 5 à 100 mgC.m -2'h-l mais l'auteur ne don- 
ne pas d'estimation annuelle. 
Nous arrivons aux résultats fondamentaux de GRØNTVED concer- 
nant les années 1956 à 1959 et les sables et sables vaseux de 0,2 à 
1,8 m dans les fjords danois du Jutland (55 à 57'N). L'auteur estimait 
la production réelle à 116 gC.m -2 -1 .an . Cette valeur paraît forte au 
regard de celles qui sont données par LEACH (1970) d'une part et par 
STEELE et BAIRD (1968) d'autre part. La première étude concerne les 
vases intertidales de l'estuaire de 1'Ythan au Nord d'Aberdeen (57'N, 
Grande Bretagne). La production est estimée à 37 gC.m -' .an -' alors 
qu'au Loch Ewe, situé à 57O50'N (W de l'Ecosse), des sables quartseux 
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fins situés entre 0 et 13 m abritent des microphytes responsables 
d'une production de 1,2 à 2,7 mgC.m -2-h-l -2 en moyenne (10 à 30 mgC.m . 
jour-') et de 4 à 9 gC.m -2 -1 .an , les stations les plus productives 
étant situées entre 0 et 5 m. 
On constate ici des différences relativement importantes, pro- 
bablement dues aux conditions trophiques variables selon les milieux. 
A l'extrême nord enfin, MATHFJZ et HORNER (1974) ont exploré 
les vases fines et les sables fins des bords de la mer de Chukchi à 
71D20'N. Ils ont appliqué la méthode des chambres de Plexiglas in situ, 
grâce à des plongées sous la glace et ont évalué sur des fonds de 5 m 
-2 -1 une production de 0,5 mgC.m .h -2 -1 en février et de 57 mgC.m .h en 
août 1972. 
Cette revue s'achève avec les substrats meubles tropicaux 
étudiés par BIJNT et LEE (1972) et BIJNT et az. (1972 ; 14 C et O,), par 
SOROKIN (1973, méthode non précisée), par SODRNIA (1976 a et b, métho- 
de de l'oxygène). 
Les résultats de BIJNT et aZ. (1972) sont assez fragmentaires. 
Ils concernent tout d'abord les 30 et 31 août 1971 (BUNT et LEE, 1972), 
les fonds sableux situés entre 15 et 25 m de profondeur au large de 
la Floride (Grande Bahama 27'N). A 16 m, la production primaire mesu- 
rée sur le sédiment nu était de 20 mgC.m -2.h-1 -2 > à 25 m de 12 mgC.m . 
h-'. Lorsque des cyanophycées forment un voile à la surface du sédi- 
ment, la production est de 36 mgC.m -2*h-1 -2 -1 à 18 m, 17 mgC.m .h à 
25 m. Les résultats obtenus au cours d'une croisière entre la Floride 
(26"N) et la mer des Caraïbes (15ON) dans des stations très diverses 
situées entre 3 et 60 m de juin à octobre 1971, concernent comme dans 
le travail précédent, une épaisseur de sédiment de 2,5 cm. Pour 16 me- 
sures "surtout à 10-16 m mais incluant quelques mesures jusqu'à 64 m", 
les auteurs (BUNT et aZ., 1972) donnent 1,8 à 18,5 mgC.m -2.h-1 (21 à 
-2 222 mgC.m .jour-1) et les valeurs moyennes suivantes -2 : 8,l mgC.m . 
h-l (14C) et Il,2 mgC.me2.h-1 (02). 
SOROKIN (1973), qui ne fournit pas de renseignements méthodo- 
logiques, donne les résultats de la "photosynthèse du phytobenthos" 
des sables fins coralliens de 1'Atoll Majuro (Iles Marshall, 7ON). 
Sur 2,5 cm d'épaisseur, -2 il estime la production à 780 mgC.m .jour -1 
(soit environ 65 mgC.m -2.h-1) et 300 gC.m -2 -1 .an , "vingt fois supérieu- 
re à la production du phytoplancton de l'eau au-dessus du récif". De 
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plus, la photosynthèse bactérienne, à ajouter à la précédente, serait 
-2 de 620 mgC.m .jour -1 dans.ce milieu hautement productif également par 
les symbiontes de coraux. 
SOURNIA (1976 a) à Moorea (Polynésie française, 17O3O'S) a me- 
suré dans les sables à OsciZZatoria Z<mosa (0,2 à 0,8 m) une produc- 
-2 tion nette de 1137 mg6.m .jour -1 en août 1975. Dans le lagon de Taka- 
poto (îles Tuamotu 14'45's) en août-septembre 1975, des sables coral- 
liens situés entre 0,5 et 1 m, étudiés sur 3 cm d'épaisseur produisent 
43 à 133 mgC.mm2.h-' et à 0 m (limite du ressac), 107 mgC.m -2*h-1 . La 
-2 production planctonique à 1 m est 50 fois moindre (19 mgC.m .jour 
-1 
; 
SOURNIA, 1976 b). 
Pana c&e gamme de communau& mondkfkb, Les dovA de la 
/rEgion de Noby-BE, dans la mesure où les résultats peuvent être compa- 
rés à certains résultats fragmentaires cités ci-dessus, appatrai6beti 
comme ktrëb pkoducüdb, du moiti à .l’EcheUe du jouh et bWLtout de 
.t’année. En effet, des productions horaires relativement peu élevées 
aboutissent à des productions annuelles élevées grâce à. la longueur 
presque constante du jour et à la régularité de l'éclairement journa- 
lier dans l'année. 
5.2. COMPARAISONS AVEC LA PRODUCI’ION PRIMAIRR DU PHYTOPLANCTON 
NJ?RlTIQUE LOCAL 
Les travaux de SOTJRNIA (1965, 1968, 1972) et d'ANGOT (1968) 
sur la production primaire phytoplanctonique de la région de Nosy-Bé 
permettent des comparaisons, quelquefois laborieuses, entre les pro- 
ductions primaires benthique et planctonique. 
Ces deux auteurs et moi-même avons utilisé sinon la même tech- 
nique, du moins le même principe d'utilisation du 14c . 
Les travaux de SODRNIA sont effectués dans la zone 'néritique 
interne" définie par FRONTIER (1966) pour la région de Nosy-Bé, puis- 
qu'il s'agit des baies d'Ambanoro et d'Ampasindava. 
Dans le cas de la baie d'Ambanoro, il faut se hasarder à faire 
quelques calculs pour aboutir à la référence commune à l'unité de sur- 
face. Cette baie de l'île de Nosy-Bé étudiée entre février 1963 et 
juillet 1964 dans trois stations de 4 à 8 m de profondeur a donné lieu 
236 
aux évaluations suivantes (SOURNIA, 1968) : à 1 m, la production varie 
-3 -1 au cours de i'année entre 1 et 7 mgC.m .h . Pour 5 m d'eau, on pour- 
-2 -1 
rait donc admettre les valeurs de 5 à 35 mgC.m .h . Dans cette hypo- 
thèse, on remarquera que l'amplitude des variations saisonnières ben- 
thiques aux stations de 5 m est beaucoup plus grande : 12 à 120 mgC. 
-2*h-1 m . 
Ceci nous amène aux variations saisonnières décrites par SOUR- 
NIA (1965, 1968). Cet auteur note que "la période hivernale est peu 
accentuée mais les valeurs annuelles maximales, comme pour les pigments 
se situent entre janvier et août". Donc, comme nous l'avions déjà noté 
pour la chlorophylle a, les variations saisonnières benthiques (maxima 
entre août et décembre, minima à partir de janvier) sont inverses de 
celles du phytoplancton probablement parce que la transmission de 
l'éclairement est freinée par les apports terrigènes et par les déve- 
loppements phytoplanctoniques intenses (OsciZZatoria) de début de sai- 
son des pluies. 
Dans le sud de la baie d'Ampasindava (station à 35-37 m de pro- 
fondeur), SODRNIA (1972) observe entre avril et août 1971, une varia- 
-2 -1 tion "de 33 â 76 mgC.m .h soit environ 0,4 â 0,9 g par jour" (et 
j'ajouterai en extrapolant), une .production annuelle possible de 146 
â 328 -2 gC.m pour une couche d'eau de 35 m d'épaisseur. 
La production à 1 m de profondeur, â la station considérée, 
-3 -1 
varie dans le temps de 0,4 à 4,5 mgC.m .h . Elle décroît en règle 
générale vers le fond : 0,2 à 2,8 mgC.m -3 -1â6m .h . 
Dans la colonne d'eau O-6 m, on pourrait admettre une produc- 
-2 -1 tion de 1,8 â 22 mgC.m .h , inférieure â la moyenne générale obtenue 
sur le fond â 5 m dans la région (29 mgC.m -2'h-1 toutes stations con- 
fondues). 
Il est difficile ici d'estimer à quelle profondeur la produc- 
tion primaire benthique est équivalente â celle de la colonne d'eau 
sus-jacente ; dans mes stations situées au N-W de la baie d'Ampasinda- 
va, entre avril et août 1970, les valeurs moyennes de la production 
primaire benthique ont été les suivantes : 
5m: Il,5 mgC.m -2'h-1 
20 m : 9,0 mgC.mV2.h-' 
40 m : 3,3 mgC.mB2.h-' 
237 
Selon toute vraisemblance, u n'ebt ~‘U.ILX &.COVIA de pko6on- 
deuh buptb.ieune a 5 ou 10 m que. la phoduction ph.imaine pkZancXotique 
cwnuRée h parrkin de la bundace edt ~upiZ.Cw~e a la p&od.ucüon phhti- 
Jte au domi 6Un une même buh@.ce. 
Il manque un point de comparaison phytoplancton-phytobenthos 
au niveau des fonds sableux. Il est assez probable que l'eau, plus 
claire, est moins riche en phytoplancton. 
On peut encore comparer les valeurs du rapport "Production 
in siti / Chlorophylle a" dans les deux milieux. SOUKNIA (1965) indi- 
que la valeur annuelle moyenne de 7,6 mgC. h -1 . mg Ch1.a -1 concernant 
le phytoplancton des stations peu profondes de la baie d'Ambanoro 
alors que j'obtiens dans l'ensemble des stations voisines de 5 m la 
moyenne annuelle de 0,75 (mêmes unités):Ceci confirme une fois de 
plus le faible rendement propre de la chlorophylle a dans les subs- 
trats meubles. J'ai déjà souligné ce fait (P-C, 1973, pp.340-341) et 
analysé les causes possibles ; celles-ci sont essentiellement liées 
à l'opacité des sédiments, cependant mouvants et peuplés de microphy- 
tes parfois mobiles. 
ANGOT (1968) étudie trois stations dont deux sont situées dans 
la zone néritique qui nous occupe : Nord de la baie d'Ambaro (zone né- 
ritique interne) et Ouest de Tany Kely (zone.néritique externe). Les 
comparaisons avec les résultats obtenus par cet auteur sont hasardeu- 
ses, du fait de l'utilisation de la méthode ‘in siti simulé" et du 
mode d'expression des résultats. 
L'auteur a utilisé des incubateurs à filtres distribuant en 
principe une énergie lumineuse de 100, 70, 40, 20 et 10 % de l'énergie 
de surface. La moyenne des 5 mesures donne une valeur caractérisant 
"un échantillon moyen d'eau". De l'ensemble des moyennes mensuelles 
j'ai extrait les moyennes annuelles suivantes : 2,39 mgC.m -3*h-1 dans 
-3 -1 la station d'Ambaro, 2,26 mgC.m .h dans la station Ouest-Tany Kely. 
J'ai intégré ces valeurs sur une épaisseur de 24 m dans le premier 
cas, 31 m dans l'autre (épaisseurs estimées à partir de quelques don- 
nées concernant l'éclairement et au terme de diverses approximations). 
-2 -1 J'obtiens alors les valeurs suivantes : 57 mgC.m .h pour 24 m 
-2 -1 d'épaisseur et 70 mgC.m .h pour 31 m d'épaisseur ; ces valeurs 
confirment que sur de telles épaisseurs d'eau, la production phyto- 
238 
planctonique est supérieure à celle-du benthos au même point. 
Bien des efforts restent à faire pour que la normalisation 
des m6thodes et des unîtés rendent ces comparaisons réellement signi- 
ficatives : puisque cette remarque s'applique à chacun des deux domai- 
nes planctonique et benthique, elle est plus justifiée encore lorsque 




Il convient à présent d'extraire de l'ensemble des résultats, 
les traits généraux pouvant permettre de situer l'importance de la 
"biomasse vêgétale" et de la production primaire des substrats meubles 
du plateau continental de la région de Nosy-Bé, dans l'écosystème ben- 
thique local et dans le milieu marin régional et mondial. 
On examinera tout d'abord les relations existant entre la pro- 
duction primaire et la "biomasse végétale" exprimée en termes de con- 
centrations en chlorophylle a, à l'échelle de la région et de l'année. 
Ceci nous conduira à dégager les caractéristiques écologiques 
des entités locales : baies vaseuses, fonds sableux. 
Je donnerai ensuite un bref aperçu, d'une part de la composi- 
tion qualitative du microphytobenthos responsable de la production 
primaire et, d'autre part, des rapports possibles, rapports trophiques 
en particulier, entre les microphytes et le zoobenthos dans ces divers 
types de fonds. 
Une synthèse écologique régionale tiendra compte de l'importan- 
ce relative de chaque type sédimentologique de substrats meubles et de 
l'importance relative des fonds de 0 à 30 m et de 30 à 60 m permettant 
de donner les valeurs moyennes pondérées de la biomasse et de la pro- 
duction à l'échelle régionale. 
Enfin, on rapprochera la production primaire de l'écosystème 
benthique de substrats meubles, de celle de l'écosystème planctonique 
néritique et océanique régional. A partir de données très générales, 
à l'échelle mondiale, on tentera des comparaisons avec les autres pro- 
ducteurs benthiques végétaux : les écosystèmes récifaux et les groupe- 
ments de macrophytes. 
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1. RELATIONS ENTRE PRODUCTION PRIMAIRE ET CONCENTRATIONS 
PIGMENTAIRES 
Dans quelle mesure la production primaire est-elle liée à la 
chlorophylle a et aux autres paramètres pigmentaires dans le microphy- 
tobenthos ? 
Ces liaisons sont à examiner tout d'abord sur un plan général. 
L'étude de 132 couples de valeurs, toutes stations et saisons 
confondues, fait apparaître une cOJih%ka%Ofl p0L&kL, &theb hfX&.tneti 
b,&i&dU%e, ena% pho&tion pf&na.& ti dd.o~oph@.L~ a (Tableau 
XIX, section A). 
Cette relation positive est également significative, quoique 
à des niveaux différents, si l'on considère ensemble tous les résul- 
tats acquis sur les fonds sableux d'une part ou sur les fonds vaseux 
d'autre part. 
On avait noté la même corrélation (r = + 0,568 ; p 4 0,059 au 
cours de l'étude de six demi-journées consécutives dans trois stations 
TK (P-C 1973, p. 341). 
Sur l'ensemble des données, cette corrélation reflète surtout 
la diminution concomitante des concentrations en chlorophylle a et de 
la production primaire avec la profondeur, elle-même liée à la granu- 
lométrie. 
On pourra noter que dans les trois groupements de couples don- 
nés en'section A du tableau XIX, la corrélation entre médiane granulo- 
métrique et production primaire est positive et très hautement signifi- 
cative (négative avec la fraction fine). Mais on a vu que la décrois- 
sance de la production primaire avec la profondeur va de pair avec la 
décroissance de la taille des particules sédimentaires dans chacune 
des radiales étudiées. 
L'examen des corrélations partielles niveau par niveau montre 
qu'en réalité (Tableau XIX, section B), à une profondeur donnée, la 
production primaire paraît faiblement corrélée, sauf à 15 m, aux para- 
mètres granulométriques, malgré les différences significatives entre 
les moyennes. Ceci tient aux raisons déjà évoquées à propos de la chlo- 
rophylle a, à savoir le déséquilibre entre sables et vases quant au 
nombre des données. 
Au voisinage de la profondeur de 15 m seule et malgré l'hétéro- 
généité de distribution des données, se dégage nettement l'influence 
positive de la taille croissante des particules sur la production pri- 
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paramixres pigmentaires paramScre* ~ranulométriquea 
Chlorophylle 0 Phéopigments Chi. 0 DO 43" Nédisnc Fraecion fine 
mg..2 -2 mg.m Chi. 0 + méa. DO 665 "m x 
Corrélations générales 
(n - 132) 
+ 0,)22:1::: - 0,/+56:"::: + 0 ,Qga::: _ 0 s,*:::::: + 0 506:::::: _ 0 ,&q:::::: 
Corrélations dam 
le* fond* *&.1eux + 0,322= _ 0 4,~:::ï: + o,57@::::: _ 0,564:::::: + o,532:::::: _ 0 497:::::: 
(0 - 94) 
Corrélations dans 
le‘ fonds "a,e"x + 0.384~: - 0.446:: + o,6g7:::::: _ 0,55,:::::: + 0 59 ,:::::: _ 0,564:::::: 
(n - 33) 
zrélaticms dans le* fonds de 
m hib1es et sables Y.‘.d + 0.383:: - 0.086 + 0,211 - 0,188 - cl.?56 + 0,042 
hl - 39) 
:orrélations dan* les fonda 
de 15 m (sable. et vaaca) + 0,202 - o,/&g:::: + 0,147:::::: - o,/#s3:::: + 0 db*:::: - o,;,,:::: 
(II - 32) 
:orrélatione dam les fonds 
de 25 m (sables et vases) + 0,193 - 0,208 + 0,4m:=: - 0,350:: + 020~ - 0..10 
(n - 36) 
:orrrilations dans les fonds 
> 25 m bibles et va*es) + 0.153 - 0,082 - ","08 + 0,4fG - 0,132 + 0,345 
(n - 25) 
Sracion TEL1 : 5 m 
(n - 28) + 0,397” + 0.462:: - 0.148 - 0.139 
Station TKZ : 15 m 
(n - 27) + 0,199 + 0,004 + 0,323 - 0.102 
Scacion 333 : 25 m 
b - 27) + 0.262 - 0.004 + 0,462 - 0.2bï 
Stntion TK4 : 38 m 
(n - 12) + 0,170 - 0.041 + 0,149 - 0,058 
Tableau XIX : Coefficients de corrélation liant la production primaire micro- 
phytobenthique (P en mgC.m-2.h-1) à la concentration en chloro- 
phylle a (biomasse en mgChla.mm2) et à certains autres para- 
mètres pigmentaires et granulométriques. (p < 0,001 : X H X ; 
p < 0,Ol : H x ; p Q 0,05 : X). 
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maire (ou l'influence négative de l'abondance de la fraction fine) 
(r = * 0,468 et r = - 0,447 ; p .$O,Ol). Pour expliquer cette parti- 
cularité, il faudrait recourir à des analyses multifactorielles. 
C'est seulement pour le groupe des stations de 5 m de profon- 
deur environ que la corrélation entre production primaire et chloro- 
phylle a est significative (r = + 0,383 ; p 4 0,059. 
Plus profondément (et comme nous l'avions déjà noté au sujet 
de la microrépartition à'l'échelle du mètre carré), il n'y a plus de 
corrélation significative entre chlorophylle a et production. 
Mais il reste à 15 et 25 m une corrélation positive hautement 
ou très hautement significative entre production primaire et rapport 
Ch1.a / Ch1.a + Phéo. qui montre que l'évaluation de ce rapport peut 
être fort intéressante dans le classement des régions par ordre de 
productivité croissante. Il pourrait être un indice plus précis que 
la concentration en chlorophylle a seule. Ceci avait déjà été observé 
dans l'étude des variations journalières (P-C 1973). 
Le problème peut être serré de plus près en examinant aussi 
les corrélations niveau par niveau dans les seules stations sableuses 
de Tany Kely, pour lesquelles nous avions le maximum de données dans 
l'année (Tableau XIX, section. C). 
Là encore, la seule corrélation significative observée avec la 
chlorophylle a se situe au niveau le moins profond (r = + 0,397 ; p\< 
0,05) et il n'y a plus de corrélation significative au-delà de cette 
profondeur. 
On notera que les corrélations avec les phéopigments sont plus 
ou moins anarchiques. 
On peut interpréter ces résultats en disant que, ~U~~U’CULX en- 
vhon~ de 5 m IAX&QW~~, R’impohtance de Ru ptrodution pnUnaine dépend 
peW n&ikmenat qu’ cxiA!Xew~f, de L’ abondance de R.a chLottophy&k a à .!.a 
auhz(ace des sé&~eti. 
Dans les stations plus profondes, la production primaire est 
plus étroitement liée à l'éclairement qui parvient sur le fond (corré- 
lations les plus significatives en TK2 et TK3, cf. Fig. 31). 
L~A quanti.tés de cheokophy.Ue a p&sent i57u .toujoum AU~- 
&LhanW POWL ~AAUUVL Ra ptrodution wc&e, et même, en toute logi- 
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que, plutôt excédentaires, compte tenu de l'épaisseur de sédiment dans 
laquelle elles se trouvent et des valeurs très faibles du rapport 
"Production/Chlorophylle a". 
Si l'on met en parallèle les variations saisonnières de la 
production primaire et de la chlorophylle a dans les stations de Tany 
Kely (Figure 329, on observe qu'en TKI les six derniers mois de l'année 
1969 d'une part, et les six premiers mois de l'année 1970 d'autre part 
se différencient nettement : 
La première période (saison sèche et début des pluies) est ca- 
ractérisée par une richesse en chlorophylle a et une production élevée, 
et se termine par un "pic" de ces deux paramètres ; la seconde période 
(saison des pluies) montre une chute parallèle des concentrations en 
chlorophylle a et de la production. En TK2, TK3 et TK4, le parallélis- 
me n'est pas suffisant semble-t-il pour laisser apparaître une corré- 
lation significative bien que le coefficient ait, dans tous les cas, 
une valeur positive. 
Malgré les variations intrinsèques des deux portions de gra- 
phes, ce parallélisme, aussi imparfait soit-il, me paraît assez rassu- 
rant à l'égard de la validité des deux méthodes employées, pour la me- 
sure des pigments d'une part, pour celle de la production primaire 
d'autre part. 
Les corrélations entre le rapport DO 430/DO 665 et la produc- 
tion primaire sont inverses de celles du rapport Chl.afCh1.a + Phéo. ; 
mais les valeurs absolues des coefficients de corrélation sont en géné- 
ral plus faibles pour les mêmes effectifs. La dernière corrélation 
(Tableau XIX, section B ; fonds > 25 m) est positive et significative: 
ou bien il s'agit d'un artefact, ou bien elle indique qu'à ces profon- 
deurs, la production primaire est corrélée positivement à l'abondance 
des caroténoïdes, ce qui ne serait pas absurde. 
On retiendra finalement que : 
- La )3/rodution pG.ma.&e n’ent nigni$&xztivemment Liée à .!.a 
concevu%aZon En chLo/rophy.Uc a que dm~ &A &ttaaXoti L~A tieux éW- 
héeA (5 m). 
- SWL &A dorub de 15 m envihon, .k pkoduction phimaike e.~t 
d’cwtunt PLUA sotie. que .k métine ghanutomtique EL~ p5-1~ é&vée e;t 
la &zcGon $ine rnoim abondante. 
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- : Production -_-- : Biomasse 
Figure 32 : Variations saisonnières de la production primaire et des 
concentrations en chlorophylle a (biomasse) dans les 
stations de Tany Kely. 
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- la poducztion pkmihe, à pruzhh d’urne v.ingtine. de rn2aku 
de p~~o~onde~~,, ne partaA;t p.tti coméeée qu’à la ptodondeuJz cho.hdante 
(IL = -0,522 ; p 4 0,007) donc à &‘éUement déc/rahnant. 
Ces conclusions sont valables pour la région de Nosy-Bé, tou- 
tes saisons et types granulométriques confondus. 
On peut à présent tenter de définir, en fonction des résultats 
obtenus par l'étude des caractères granulométriques, de l'éclairement 
reçu sur le fond, des pigments, et de la production primaire, les ca- 
ractères écologiques des deux baies vaseuses d'une part, et des fonds 
sableux d'autre, part. 
2. TRAITS CARACTERISTIQUES DES TROIS ENTITES LOCALES ETUDIEES 
Ces trois entités sont la baie vaseuse (Ambaro), la baie de 
vase sableuse (Ampasindava), les fonds de sables coralliens (Tany Kely). 
Quelques réserves s'imposent quant à la valeur de l'extrapola- 
tion des résultats de l'étude d'une radiale à une baie toute entière, 
ou de quelques radiales et un certain nombre de stations isolées, à 
toute une région. Cependant, on peut raisonnablement penser que des 
valeurs obtenues au cours de diverses saisons en divers points de la 
région, ont quelque chance d'approcher une "image moyenne" de la réa- 
lité seule image que l'on prétende décrire ici. 
L'exposé des résultats concernant l'étude granulométrique des 
substrats, l'éclairement parvenant au fond, les concentrations pigmen- 
taires et la production primaire évaluées sur ces substrats, a permis 
de dégager un ctk6~ement du tratieb en donction de C~A tréduRtatb. 
Le tableau Xx résume les données moyennes sur lesquelles repose ce 
classement : 
1") Les sédiments des stations de la bch vaneue d’Ambao 
viennent au premier rang pour l'abondance de la fraction fine, l'ex- 
tinction de la lumière par l'eau, la pauvreté moyenne en chlorophylle 
a sur l'ensemble des stations (compte tenu de la profondeur), la fai- 
blesse relative moyenne de la production primaire. 
Baie vaseuse Baie sablovaseuse Sables de 
d'AMBAR0 d'AM.PASINDAVA TANYRRLY 
@A) ml cm 
Evolution des valeurs moyennes entre 5 et 28 m entre 5 et 57 m entre 5 et 38 m 
GRANULOMETRIE 
Pourcentage de fraction fine de 6,5 de 3,7 de 0 
à 82,6 X à 54,2 X à 21,6 X 
ECLAIREMENT 
Transmission de l'énergie de 12 de 25 de 48 
lumineuse de surface à 0,04 % à 0,03 9, a 2% 
Concentrations en 
de 47 chlorophylle a de 37,s de 46 
(mg .ma2 1 
à 10 à 4,2 à 12 
Production primaire de 16 de 12 de 34 
(mgC.mm2.h-') à 7 à 3 à 4,6 
Tableau Xx : Caract&isation schématique des trois groupes de 4 stations étudiées. 
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2') Les sables et vases sableuses des stations de kk kao%~& 
d’&mkxiava donnent des valeurs-intermédiaires pour les quatre para- 
mètres. 
3") Les stations de la ~LLX%U& de Tany &IL~ se caractérisent, 
à l'opposé de celles d'Ambaro, par une fraction fine peu importante, 
une bonne transmission de l'éclairement de surface, des concentrations 
élevées en chlorophylle a, et les plus fortes valeurs de production 
primaire observées à profondeur égale. 
Pour mieux comparer, puis mieux caractériser ces trois groupes 
de stations, à partir des données granulométriques locales et des gra- 
phes concernant l'éclairement (Figure 14 C), les concentrations en 
chlorophylle a (Figure 20), et la production primaire (Figure 27), 
j'ai relevé pour trois profondeurs - 5, 15 et 25 m - les valeurs les 
plus probables à ces niveaux, lorsque l'expérience ne les avait pas 
fournies. La figure 33 synthétise les résultats concernant ces trois 
niveaux et ces quatre paramètres. 
A 5 m, les trois sédiments TK, AM et BA, diffèrent assez peu 
par la granulométrie (FF%) et par les concentrations en chlorophylle a 
(46 ; 38 et 47 mg Chl.a.mT2), mais déjà, la diminution d'éclairement 
due à la turbidité moyenne des eaux dans l'année occasionne dans les 
baies une assez nette différence de production primaire, réduite de 
moitié environ par rapport à celle de Tany Kely (34 ; 12 ; 16 mgC.mm2. 
h-l). 
A 15 m, les quatre paramètres varient de façon concomitante, 
entraînant la distinction très nette des trois radiales ; TK et AM 
atteignent leurs maxima de concentration en chlorophylle a (56 et 42 
-2 mg.m contre 25 seulement pour BA). Les productions décroissent de 
TK à BA (26 ; 10 ; 7 mgC.mw2.h-*). 
A 25 m, on tend vers une certaine homogénéité des trois sta- 
tions quant à l'éclairement et la production primaire (13 ; 8 ; 7 mgC. 
mm2.h-'). La chlorophylle a est prédominante en TK et AM (44 ; 41 mg 
-2 Ch1.a.m contre 15 mg en BA la plus riche en fraction fine). 
Ce schéma montre .k hÛ& pJu!mohu de ~‘éceaih~eti dan6 .&z 
hépa&a%%on du vdwtrs de phodution ph.t?mtie : si l'on compare 
"BA 5m" et "TK 25m" > on note une certaine similitude dans le pourcen- 




Figure 33 : Schéma représentant l'action conjuguée de la propor- 
tion de fraction fine des sédiments (FF%) et du pour- 
centage d'éclairement parvenant au fond CE%), sur la 
concentration en chlorophylle a (surface de base des 
cylindres) et sur la production primaire (volumes), 
dans les trois radiales principales, B trois profon- 
deurs standard (moyennes annuelles). 
251 
chlorophylle a (47 et 44 mg Chl.a.m-'). C'est l'éclairement réduit 
(12 X) qui fait qu'à 5 m-en BA-1, ,la production primaire est seulement 
de 16 mgC.m -2*h-l , de même qu'à 25 m en TK3 où l'éclairement relatif 
de 6 % conduit à une production primaire de 13 mgC.m -2*h-1 seulement. 
Par contre à 5 m en TKI, la quantité de chlorophylle a est 
-2 aussi de 46 mg.m pour une fraction fine nulle, mais un éclairement 
relatif de 48 % est à l'origine d'une production de 34 mgC.m -2.h-1 . 
Aux deux premiers niveaux - 5 et 15'm - les deux baies se dis- 
tinguent donc nettement de Tany Kely quant à l'éclairement et la pro- 
duction primaire. Ensuite les différences de production primaire s'es- 
tompent. 
La hauteur des cylindres du schéma représentant le rapport 
"Production/Chlorophylle a", on voit que c’est dans les sables de TK 
5 m et 15 m que la chlorophylle a est le mieux utilisée pour la pro- 
duction primaire (mgC.mg Ch1.a .h -' -l : 0 74 , ; 0,46), le rendement 
étant partout ailleurs de 0,3 seulement. En moyenne on note dans les 
stations BA - surtout BA 25m (0,47) - un meilleur rendement que dans 
les stations AM. Ce fait laisse supposer une meilleure adaptation des 
microphytes à l'utilisation de l'énergie lumineuse disponible, dans 
ce type de fonds franchement vaseux. 
Pour décrire complètement ces ensembles, il faut tenir compte 
des buh&cti occupé&5 danb .&z hégion pah .&A c&@LWL& @pc2 de bé- 
duneti. 
PLANIMETRIE DE LA REGION : Figure 21, Figure 34. 
On a évalué par planimétrie sur une carte au 1/300 000 ème 
(carte bathymétrique et sédimentologique : DANIEL et al., 1973), l'aire 
limitée au nord par le parallèle 13"S, au sud par le parallèle 13"5O'S, 
à l'est par la ligne de rivage et à l'ouest par le méridien 47O40'E 
puis l'isobathe de 100 m. Cette aire représente environ 5859 km2 dont 
il faut déduire l'aire des îles et îlots (313 km2). 
Les dondh mahvu du p&ztcm.~ covu%neW situés evuXe Le hivage 
ti 100 m de podondsuh, entre 13O~ et 13~50's représentent donc envi- 
ron 5546 km2. 
On a évalué l'aire des @tièb /rétidaux, environ 629 km2, dont 
.&z moh% approximativement a été considérée comme faisant partie des 
substrats meubles (sables coralliens avec et sans macrophytes). 
5231 km2 
L’etiunb& dti bubbkrrat6 meubles représente ainsi environ 
(94 X). 
Dans la région considérée, il y a environ : 
2.52 
:- 0 
* : . . . . . . O*s . 
., : . 
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4 ’ 48" 48"ZO 411°411' 
Figure 34 : Schéma de localisation des zones planimétrées (cf. texte). 
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- 3130 km2 de fonds meubles situés entre 0 et 30 m de profon- 
deur, soit 60 % du total des substrats meubles. 
- 1949 km2 de fonds meubles situés entre 30 et 60 m de profon- 
deur, soit 37 % du total. 
- 152 km2 de fonds meubles situés entre 60 et 100 m de pro- 
fondeur, soit 3 % du total. 
Sur 5231 km2 de fonds meubles, il y a environ 1511 km2 de 
fonds vaseux (29 X) et 3720 km2 de fonds sableux (71 X). 
On a délimité (Fig. 34) les aires représentant : 
- l'ensemble "baie d'Ambaro-baie de Tsimipaika" (A) : 1515 km2 
dont 809 km2 (54 X) sont des fonds vaseux. 
- l'ensemble "baie d'Ampasindava" (B) : 619 km2 dont 454 km2 
(73 %> sont des vases ou vases sableuses. 
La baie d'Ambaro est une "vraie baie vaseuse" au-delà de 5 m 
de profondeur : la fraction fine est abondante dans le sédiment, l'eau 
est trouble, la production faible. Dans les stations de la radiale AM, 
ces caractères n'apparaissent pas aussi nettement. 
L'examen de la carte sédimentologique (Fig. 21) montre que la 
radiale BA est située au sein d'un ensemble vaseux "baie d'llmbaro- 
baie de Tsimipaika", alors que la radiale AM, au bord ouest de la baie 
d'Ampasindava avoisine la zone de contact avec les fonds sableux. 
L'ensemble vaseux !'baie d'Ambaro-baie de Tsimipaika" a pour 
origine les apports des fleuves Ifasy et Ambazoana (Fig. 34). La baie 
de Tsimipaika a été envasée par les apports du Sambirano avant que son 
delta ne soit presque entièrement détourné dans le bras sud-ouest qui, 
actuellement, déverse toutes ses alluvions dans labaie d'Ampasindava 
(DANIEL et aZ., 1972). 
La bordure des baies, cependant, jusqu'aux environs de 5 m de 
profondeur, est presque toujours sableuse. L'ensemble "baie d'Ambaro- 
baie de Tsimipaika" est beaucoup moins profond que la baie d'Ampasin- 
dava (peu de fonds supérieurs à 30 m) ; il a donc davantage les carac- 
tères d'un "estuaire", ce qui explique la plus grande turbidité des 
eaux. 
L’e~mbkk comp&t dti bon& V~~ULX de la région de Nosy-Bé 
comprenant également les baies d'Ambanoro, de Befotaka et d'Ambavatoby 
(ou baie des Russes) et les fonds en face de l'embouchure de la Maha- 
vavy, JLQVL~~C~~C 29 à 30 % seulement de L’etiembk du &n& me.ubLti 
planimétrés jusqu'à 100 m. 
On peut rappeler que sur ces fonds vaseux, la production pri- 
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-2 -1 maire est relativement faible (moyenne 9 mgC.m .h ). La chlorophylle 
a, confinée à la surface des sédiments, atteint une concentration mo- 
yenne de 28,5 mg.m -2. $1 y a accumulation de phéopigments (86,4 mg.mB2>. 
La moyenne du rapport Production/Biomasse est de 0,4. 
A l'opposé, la radiale de Tany Kely est située dans L’etietnbRe 
nabhux du p&zkzu cona%enXal qui hephé.Aetie 70 à 77 % environ du 
nub&u& meubk!ti jusqu'à 100 m. 
Les stations de Tany Kely sont assez représentatives des fonds 
des sables périrécifaux de la région qui jouissent d'eaux claires, 
sans apports terrigènes excessifs en saison des pluies, et d'un hydro- 
dynamisme favorisant l'élimination de la fraction fine et l'installa- 
tion de microphytes dans l'épaisseur des sédiments. L'éclairement, 
toujours suffisant semble-t-il, permet une production primaire moyen- 
-2 -1 ne de 22 mgC.m .h pour une concentration moyenne en chlorophylle a 
-2 de 44 mg.m (phéopigments : 36,5 mg.mB2 seulement). La moyenne du 
rapport Production/Biomasse pour les fonds sableux est de 0,6. 
3. APERÇU DE LA COMPOSITION QUALITATIVE DU MICROPHYTOBENTHOS 
Le peuplement microphytique des substrats meubles est très 
riche mais assez mal connu en général. Il comporte essentiellement 
des bactéries photosynthétiques, des cyanophycées, divers phytoflagel- 
lés et des diatomées. 
Dans toutes les stations j'ai observé sans les déterminer de 
nombreuses espèces de cyanophycées (OsciZZatoria, Merismopedia), de 
dinoflagellés et d'eugléniens. 
Cependant, le plus souvent, les diatomées dominent en nombres 
d'espèces et d'individus. 
La composition des peuplements de diatomées sera seule abordée 
ici ; encore ne le sera-t-elle que dans ses grands traits car l'étude 
taxinomique, à elle seule, constitue un nouveau sujet de travail (au 
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moins 30 % des espèces dénombrées dans les prélèvements sont des espè- 
ces nouvelles). 
Il existe sur les substrats meubles de la région de Nosy-Bé 
divers peuplements de matiophykeb : phanérogames d'une part (herbiers 
de ThaZassodendron citiatwn au voisinage des récifs ou dans d'autres 
zones infralittorales, d'Enhaks acoroides dans les zones infralitto- 
rales dessalées par exemple), algues pluricellulaires d'autre part 
(formations périrécifales à HaZimeda spp. et fonds sableux divers à 
Cazderpa spp.). 
Dans l'ensemble, ces peuplements sont assez strictement inféo- 
dés aux faciès récifaux ou à la frange côtière de certaines baies. En 
l'absence d'une cartographie précise, il a été impossible d'évaluer 
leur extension ; celle-ci entre pour partie dans la fraction planimé- 
trée sous la rubrique "faciès récifaux" (II % des fonds entre 0 et 
106 m). 
Ces peuplements, non étudiés ici, contribuent évidemment à la 
productivité primaire de la région dans une proportion non négligeable. 
3.1. BAIE D’AMBARO 
Sur les sédiments vaseux de la baie d'llmbaro, on a observé 
une richesse qualitative et quantitative croissante des populations 
de diatomées, depuis la vase terrigène de la partie est, jusqu'à la 
vase calcaire de l'ouest de la baie (Fig. 21) (PLANTE et PLANTE-CDNY, 
1971). 
Dans la bande côtière (0 à 10 m de profondeur environ), les 
stations les plus pauvres quantitativement sont celles qui sont situées 
à l'embouchure de 1'Ifasy (42.106 à 6.106 cellules.m-2). Dans les plus 
riches - vase calcaire du sud de la baie et station BA2 de notre étude - 
on a obtenu les valeurs de 128 à 173.106 cel1ules.m -2 . Toujours à l'- 
ouest de la baie, mais dans la partie la plus profonde (BA4 ; 29 m), 
on a estimé la population de diatomées à 62.106 -2 cellu1es.m . 
Les stations les plus littorales et les plus proches des estu- 
aires se sont révélées les plus pauvres en espèces. Il y a parfois 
prolifération de quelques espèces cosmopolites vasicoles et euryhali- 
nes, sans doute plus tolérantes à l'égard de conditions écologiques 
variables ; ce pourrait être le cas de Surire1k fastuosa, Pleurosigma 
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angukatwn, J Gyrosigma balticaun et BaciZla&a paradoxa, espèces quelque- 
fois très abondantes (8300 cellules de PZeuros&xr angutatum par cm*) 
alors que la diversité spécifique est faible (22 espèces différentes 
en moyenne par station, dont quelques espèces tropicales comme Navicu- 
la robertsiana, N. zanzibmica, Tropidoneis kinkeriana) . 
Dans les stations de vases calcaires plus éloignées des embou- 
chures de fleuves, j' ai dénombré plus de 40 espèces par station, dont 
les espèces cosmopolites, MeZosira sutcata, Trachyneis aspera, CaZon&s 
liber, beaucoup de grandes Nitzschia : N. sigma, N. intercedens, 
N. pandurifomis, N. d<stans, N. jetineckii ; divers Plew?osigma : 
P. navicula,cewn, P. fomosum, et des espèces tropicales parmi les 
Dip Zoneis (groupe des Didymae) , les NavicuZa (section des LineoZatae), 
les Plewosigma (groupe des Angulati), les Nitzschia de divers sous- 
groupes. 
Ces diatomées, appartenant presque toutes au groupe des Pen- 
nées, sont en général d'assez grande taille (6OOpm pour certaines 
Nitzschia) . 
3.2. BAIE D’AMPASINDAVA 
Les peuplements de diatomées de la baie d'Ampasindava, contrai- 
rement à ceux de la baie d'Ambaro, n'avaient pas été étudiés avant le 
début du programme "Production primaire benthique". Ils sont, de ce 
fait, moins bien connus. En particulier, je ne dispose pas de résul- 
tats quantitatifs. 
On a pu constater une certaine similitude entre les peuplements 
des deux baies sur le plan qualitatif. 
Parmi les espèces propres à la première station d'Ampasindava 
(5 ml, citons Nitzschia spathulata, Arnphora ocettata et diverses Navi- 
cuta du groupe des Retusae. 
A partir de la deuxième station (20 m), on retrouve des espèces 
plus vasicoles telles que PZeurosigma anguZatm souvent dominant, 
P. aestuarii, P. navicuZacem et diverses longues Nitzschia sigmoïdes 
telles que N. Zongissima, N. sigma, N. intercedens (une grande Nitss- 
chia de ce groupe atteignait 684pm), Nitzschia spatulées (N. distans, 
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N. angutar-is) , Yropidoneis elegans, NavicuZa ro6erts&zna, D@Zoneis 
crabro, DZp2onei.s sptendhla, NavicuZa spp. (du groupe des Retusae et 
de la section des Lyratae) et très peu d'Amphora. 
A la dernière station (58 à 60 m) on a observé des NavicuZa 
(section des L&eolatae,groupe des Retusae, individus de grande taille 
jusqu'à 122 pm), beaucoup de Navi&Za (section des Lyratae), de petits 
DZpZoneis du groupe des Didymae (20 à 3Opm), DZpZoneis smithii, Ba&l- 
Zaria paradoxa et diverses espèces indéterminées de PZeurosCgma, Gyro- 
sigma, NZtzschiq et Hantzschia. 
3.3. TANY KELY 
L'examen des populations de diatomées des stations sableuses 
de Tany Kely m'avait inspiré une étude sur la a!imevL5.Lon des cellules, 
celle-ci augmentant en général lorsque la dimension des grains de 
sable diminue (PLANTE-CUNY, 1974 a). 
En effet, lorsqu'on aborde l'étude des 6ond.h sab.&ux, on est 
souvent frappé de la petite taille des cellules par rapport à ce que 
l'on a coutume de voir sur les fonds vaseux (SIMONSEN, 1959, 1960 ; 
ROUND, 1965 a, b). Ce caractère dimensionnel ajouté au fait que ces 
espèces sont étroitement attachées aux grains de sable (probablement 
pour résister à un hydrodynamisme parfois puissant), rend les évalua- 
tions quantitatives très difficiles sur ces substrats. Il devient 
pratiquement nécessaire d'utiliser la technique des ultra-sons pour 
détacher les cellules de leur substrat (HICKMAN, 1969 ; COLOCOLOFF M. 
-et COLOCOLOFF C., 1970). 
D'un point de vue qualitatif, la diversité spécifique à Tany 
Kely est en général très grande et s'accroît avec la profondeur des 
stations. 
A la station TKI, les espèces fixées des genres Achnanthes et 
Cocconeis (longueur moyenne des frustules : 10 pm) sont nettement do- 
minantes par rapport aux espèces mobiles. La famille des Achnanthaceae 
comprend 59 % des individus en TKI alors qu'elle ne compte plus que 
12 % de l'effectif en TK4. Les espèces sessiles de grande taille tel- 
les que celles de la famille des Fragilariaceac, souvent épiphytes, 
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sont très faiblement représentées en TKI (4 %>. 
Le genre Amphora, assez rare en milieu vaseux, est ici le plus 
important après l'ensemble Achnanthes-Cocconeis. Il représente 27 % 
des effectifs en TK2 et TK3. La longueur des frustules varie entre 18 
et 80 p chez les diverses espèces. Parmi celles qui ont pu être aé- 
terminées citons, Amphora bigibba, A. turgida, A. oce%lata, A. ostrea- 
ria, A. arcus, A. Zineolata, A. arenaria, A. cymbifera dans la premiè- 
re station, auxquelles s'ajoutent A. proteus, A. binodis, A. eunota, 
A. costata, A. angusta, A. oualis, A. Zaevis, A. hyalina, A. arcus, 
A. salina, A. coffeaefomis, A. macilenta dans les autres stations. 
Les autres genres bien représentés jusqu'à 25 m, puis prédomi- 
nants ensuite à la quatrième station sont : Navicda, DipZoneis et 
NZtzsch<a. DipZoneis, notamment, passe de 6 % de l'effectif à 5 m, 
à 18 % à 38 m. La longueur moyenne des frustules passe de 13,6pm en 
TKI à 29 prn (Didymae) et 48 p (EZZipticae) en TK4. Beaucoup d'espè- 
ces très petites (dans les genre Navicula et Nitzschia en particulier) 
sont restées indéterminées. On peut néanmoins citer DZploneis smithii, 
D. vacitkns, D. weissflogZi, D. chersonensis, D. bombus, D. crabro. 
Parmi les espèces à petits individus (TRI, 17 à 30 prn) citons 
une NavicuZa proche de N. cancellata. 
Les individus de l'espèce NavicuZa fokipaea ont une longueur 
moyenne de 17 prn en TKI, 19 prn en TKZ, 22,6 prn en TK3, 27pm en TK4. 
Citons encore NavicuLa normaloides, N. Zyra avec de nombreuses formes 
typiquement tropicales et N. spectabiZis. Dans le genre Nitzschia, 
les espèces de petite taille (N. ruda, N. eonstricta) pullulent en 
TKI et l'on trouve de petits individus de N. anguiiaris ou de N. clos- 
teriwn. A partir de TK3, on retrouve les grandes espèces observées 
également sur les vases telles que N. signa, N. intercedens, N. Zongis- 
sima, N. distans, N. spathutata, N. punotata et les groupements carac- 
téristiques d'individus de BaciZkria paradoxa. 
Certains genres sont rares à 5 m et deviennent abondants avec 
l'accroissement de la fraction fine. Ainsi en est-il de Pleurosigma 
(P. navicuZacezmr, P. strigoswn, P. normki), Gyrosigma (G. balticum), 
Rhoicosigma, Donkinia (0. recta), Toxonidea (T. chai! lengeriensis), 
Tropidoneis (T. elegans, T. Zepidoptera var. deZicatuZaj et les grands 
individus de Trachyneis aspera, T. clepsydra, T. debyi, Synedra spp., 
Caloneis, MastogZoia. 
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Notons qu'à la station TK3 en particulier, une population per- 
manente de grands foraminifères constituée principalement de l'espèce 
Amphisorus hemprichi' apporte sa contribution à la photosynthèse : les 
cellules de foraminifères sont très nettement colorées en vert par des 
zooxanthelles symbiotiques. Divers auteurs (DIETZ-ELBRkHTER, 1971 ; 
ROSS, 1972 ; SODRNIA, 1976 b et sous-presse) ont étudié de telles po- 
pulations dans d'autres mers tropicales. ROSS (1972) indique comme 
symbiontes les plus communs d'Amphisorus hemprichi dans les peuplements 
de la Grande Barrière d'Australie, les dinoflagellés Gymnodiniwn obeswn 
et G. rotundatwn. En TK3, j'ai trouvé 200 à 250 Fg de chlorophylle a 
par gramme de foraminifères secs. 
Quelques observations ont été effectuées à partir de carottes 
prélevées plus profondément que TK4 dans. les milieux sableux. Dans le 
canyon du Banc de l'Entrée, à 62 et 65 m, on a récolté diverses Masto- 
gtoia, NavicuZa (groupe des Retusae, section des Lyratae), DipZoneis, 
Amphora (sections des Oxyamphora et Cymbwnphora), Pleurosigma cf. stri- 
goswn, Nitzschia (section des Spathulatae ou des Sigmatae), Tropido- 
neis, Trachyneis. L'aspect des contenus cellulaires et les mouvements 
éventuels témoignaient de la parfaite vitalité des individus récoltés. 
A 79 m ont été observées des espèces de tous les genres cités précédem- 
ment, une espèce d'Amphiprora et des groupes de BaciZkria paradoxa. 
A 83 m enfin, on retrouve plusieurs espèces de NavicuZa d'assez petite 
taille (30 prn) se déplaçant activement, p lusieurs espèces de la sec- 
tion des Lyratae et des LineoZatae, beaucoup de petits individus de 
DipZoneis divers (groupe des Didymae), des Amphora cf. ocellata, de 
petits individus de Nitzschia (section des SpathuZatae) et quelques 
individus de SurireZla SP.. La diversité spécifique est encore très 
élevée à cette profondeur. 
4. ZOOBENTHOS DES SUBSTRATS MEUBLES ETUDIES. 
RELATIONS TROPHIQUES POSSIBLES. 
Je voudrais tracer ici une esquisse sommaire des rapports 
pouvant exister entre le zoobenthos et le microphytobenthos de la 
région de Nosy-Bé : relations trophiques et similitudes des adaptations, 
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temporaires ou permanentes, à des conditions du milieu. 
4.1. MACROBEIWHOS 
Le maerobenthos de la région de Nosy-Bé est connu par les tra- 
vaux de PLANTE (1967), CHABMMI et PLANTE (1969), PLANTE et PLANTE- 
CUNY (1971). J'ajouterai ici des communications personnelles de 
R. PLANTE. 
4.1.1. Fonds vaseux 
4.1.1.1. Relations trophiques éventuelles 
D'une façon générale, dans la région de Nosy-Bé comme dans 
de nombreuses autres régions tropicales, e'endodaune des fonds vaseux 
est pauvre, constituée d'espèces "muOI(Le6" (mangeuses de vase), qui 
consomment essentiellement le film superficiel du sédiment (bactéries 
photosynthétiques ou non, microphytes vivants ou morts, végétaux dégra- 
dés) et, à un moindre degré, d'espèces “blL5pe~ivOheb’” qui captent les 
particules en suspension dans l'eau. 
Dans la première catégorie on trouve, dans l'ensemble des 
baies de la région de Nosy-Bé, des polychètes MaZdanidae et Chaetopte- 
ridae et , parmi les suspensivores, les polychètes TerebeZZidae sp. et 
Diopatra naqoZitana (polychètes tributaires de l'existence de courants 
de fonds qui leur fournissent du matériel benthique mis en suspension). 
L'é~~@.une vagile, elle aussi, exploite la pellicule superfi- 
cielle des vases dans les baies. Certains poissons Leiognathidae et 
MuZ;Sidae (Upeneus spp. par exemple) se nourrissent en mettant en sus- 
pension le film superficiel et en filtrant le tout, ou au contraire 
en triant des proies par fouissage (action des barbillons des tiZZidae). 
Ces poissons accompagnent habituellement les bancs de Penaeidae. Les 
stations de la radiale BA avaient été choisies intentionnellement dans 
la zone de pêche crevettière de la pêcherie de Nosy-Bé (environs de 
l'île de Nosy Faly, baie de Tsimipaika). Les contenus digestifs de 
crevettes adultes comportent toujours une fraction importante de sé- 
diments renfermant des microphytes et divers débris végétaux, mais il 
est difficile de quantifier le rôle des microphytes dans l'alimenta- 
tion d'un animal benthophage, omnivore comme la crevette adulte. Sur 
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ces fonds chalutables, les concentrations en phéopigments - indice de 
matériel végétal dégradém- sont' particulièrement élevées. Il est pro- 
bable que cette forme de matière organique est utilisée par certains 
organismes. 
4.1.1.2. Adaptation au milieu 
L'écologie des espèces du zoobenthos des vases est caractéri- 
sée, dans les baies de la région de Nosy-Bé,.comme ailleurs, par, .k 
btic;te. mon des ebp&cti aux phemk?.Xb cetimti d’ ép&bCuh 
du sédiment. Il y a donc, comme pour les microphytes, une entrave à 
la pénétration verticale des peuplements qui est liée à la présence 
d'une couche réduite plus ou moins profondément sous la surface des 
sédiments. 
CHABANNR et PLANTE (1969) soulignent la pauvreté toute parti- 
culière de la macrofaune des vases terrigènes dans la partie orientale 
de la baie d'llmbaro, zone dans laquelle ils signalent une forte turbi- 
dité et d'importantes baisses de salinité et de concentration en oxy- 
gène dissous au niveau du fond durant les périodes de pluies abondan- 
tes. Ces conditions extrêmes pourraient être la cause de la mort bru- 
tale de petits mollusques qui pullulent, à certaines époques, tout 
comme certaines 'espèces de diatomées, nous l'avons vu. Ainsi en est-il 
de petits Veneridae : AnomaZocardia malonei, et de l'huître perlière 
MéZeagrina occa, qui donnent des valeurs temporairement élevées de la 
biomasse. Les vases de l'ouest de la baie sont parfois intensément 
peuplées par la polychète sédentaire PhyLZochaetoptems sociaZis, 
mangeuse de film. 
4.1.2. Fonds sableux 
De manière générale, la macrofaune des fonds sableux est beau- 
coup plus dense et plus diversifiée que celle des vases. 
4.1.2.1. Relations trophiques éventuelles 
Sous l'angle de l'éthologie alimentaire, les deux catégories 
de benthontes tributaires des sédiments pour leur nourriture et qui 
caractérisent ces fonds sableux sont : 
A - Les suspensivores 
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Ces espèces dépendent étroitement pour leur subsistance de la 
mise en suspension au-dessus du fond, du micro- et du méiobenthos dis- 
sociés du sédiment par l'action de courants, sans qu'on puisse exclure 
le rôle de la fraction planctonique dans cette suspension. On trouve 
les : - bubpUz5~voh&A be.bbfieA, le plus souvent passifs, Spongiaires, 
Hydraires, Alcyonnaires, Zoanthaires ; 
- btipenb&Ioh&b .&bhti sur le fond : Madréporaires (Heteropsam- 
mia et Heterocyathus ), Bryozoaires (DiscoporeZZa),, Cténaires (PZatyc- 
tenidae) ; 
- bubpenb&o/r&b c?ndobLovLta atidb, comme la plupart des mol- 
lusques (TeZZinidae, Veneridae, SoZenidae), beaucoup de polychètes 
(SckbeZZidae, Eunicidae). 
B - Les limivores microphages 
Ils se nourrissent aux dépens de la "couverture" des grains 
de sable (bactéries, diatomées).C'est le cas de nombreux amphipode's 
(RARGRAVE, 1970 a, b) ou autres petits crustacés CaZ%ianassidae. Il 
faut citer aussi les grands foraminifères, Amphisoms hemprichi sur- 
tout, qui, mise à part la symbiose avec des zooxanthelles, se nourris- 
sent surtout de diatomées (LEE et BOCK, 1976). 
Parmi les espèces vagiles se nourrissant aux dépens des sédi- 
ments, existent des limivores sélectifs tels que certains poissons 
Camngidae et Acanthuridae. 
4.1.2.2. Adaptation au milieu 
Les sables tropicaux sont des milieux reconnus comme particu- 
lièrement riches en individus et en espèces, d'éthologies très variées 
de surcroît. 
A la station TKI (5 m) de "sables blancs périrécifaux infralit- 
toraux", la biomasse animale est assez réduite mais la diversité spéci- 
fique élevée. On assiste à des "explosions" occasionnelles de Sinhonoe- 
cetes spp. (petit amphipode Corophiidae). Ces amphipodes sont des con- 
sommateurs de diatomées (R. PLANTE, observations de contenus digestifs) 
ou de bactéries (THOMASSIN, 1974). Les autres groupes fréquents sont 
des gastropodes prédateurs (OZividae, Conidae), ou pélécypodes fil- 
treurs endobiontes (Veneridae) et limivores (Tellinidae et Lucinidao). 
Ce type de sédiment brassé par les vagues est colonisé, comme dans le 
cas des diatomées fortement accrochées aux grains, par des enp?cen 
hhéO$lLLeb . 
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Quant aux autres stations de sable,on y reconnaît l'influence 
d'un facteur très constant dans ces régions à fortes marées, l'existen- 
ce de Couhati accentués à certains endroits par l'abondance des appa- 
reils récifaux qui canalisent et parfois intensifient ces courants. 
De tels sables grossiers sont habités par des espèces apparentées à 
celles de la biocénose des 'Sables et graviers sous influence des cou- 
rants de fond" à savoir, prochordés : Branchiostoma spp. et Assymetron 
SPP. accompagnés de Venus casina, DentaZim torquatwn par exemple. 
Un des caractères essentiels de ces types de peuplements est 
de se répartir dans une épaisseur importante du sédiment (40 à 50 cm); 
rappelons que l'extension verticale de la'chlorophylle a est maximale 
dans ces stations. 
C'est dans cette catégorie de peuplements que se classent les 
grands foraminifères déjà cités, constamment présents entre 10 et 80 m 
et particulièrement florissants vers 25 m (cf. station TK3), avec Am- 
phisomts hempriehi comme espèce dominante (MASSE, 1970). 
Notons enfin qu'entre 10 et 70 m environ se développent occa- 
sionnellement sur le sable, des algues macroscopiques telles que Hazi- 
meda spp., Caülerpa spp. et diverses Lithothamniées qui, au nord de la 
baie d'Ambaro constituent de véritables fonds de "maërl". 
4.2. RELATIONS TROPHIQUES POSSIBLES 
Dans la région de Nosy-Bé, l'étude des maillons "microfaune' 
et "méiofaune' des sédiments fait défaut et les conclusions sur le 
fonctionnement des chaînes alimentaires ne peuvent être qu'hypothéti- 
ques et inspirées d'exemples empruntés à d'autres régions. 
Dans un travail fondamental, MABE (1942) a étudié l'ensemble 
du fonctionnement d'une communauté benthique située à une profondeur 
de 45 m aux environs de Plymouth. L'intérêt particulier porté au mi- 
crobenthos l'a poussée à souligner le rôle des diatomées benthiques 
comme producteurs primaires et source de nourriture, surtout PO~/L Jh 
pho.tozoa.iteb. 
Il est assez connu que la diversité spécifique du micro- et 
du méiobenthos est plus élevée sur les fonds sableux que sur les fonds 
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vaseux. Ainsi FENCREL (1967, 1968), qui a étudié plus particulièrement 
l'écologie des populations de &%6 WL&b, observe leur particulière 
abondance dans les sables fins : ces ciliés consomment en quantité les 
microphytes collés aux grains de sable. L'auteur a pu observer des dia- 
tomées réparties en quatre classes de tailles différentes (entre 0 et 
6Opm) consommées par quatre espèces différentes de RemaneZZa de taille 
croissante coexistant dans un même sable fin. Cette observation montre 
l'utilisation complète des microphytes de toute taille par les divers 
"brouteurs". 
HARGRAVE (1970 a) a montré que l'amphipode HyaZeZZa azteca, 
récolté dans des sédiments lacustres, et élevé sur ces mêmes sédiments, 
consommait des bactéries, diatomées, algues vertes unicellulaires et 
des cyanophycées. Il digère toute cette microflore avec une grande ef- 
ficacité sauf les cyanophycées. 
Dans l'étude d'un écosystème de sable marin in vitro, MC INTYRE 
et aZ. (1970) citent huit composants majeurs de la méiofaune (copépodes, 
nématodes, turbellariés, gastrotriches, tardigrades, polychètes, archi- 
annélides et coelentérés) parmi lesquels les copépodes sont de loin les 
plus nombreux (copépodes + nématodes = 90 % du total des individus) . 
De nombreuses espèces de copépodes harpacticoïdes sont connus pour 
"lécher" les grains de sable sur lesquels ils consomment les diatomées 
et les bactéries (FENCHEL et RIEDL, 1970 ; DINET, 1971). Il est certain 
que les microphytes, producteurs primaires , peuvent constituer une 
nourriture pour de nombreux groupes du micro- et du méiobenthos. C’est 
aussi l'opinion de THOMAS§IN et aZ. (1976) qui, dans un travail sur la 
macro- et la méiofaune de la région de Tuléar (Sud de Madagascar), 
soulignent la présence de copépodes harpacticoïdes mangeurs de diato- 
mées dans des sables grossiers non colmatés par la fraction fine, ré- 
partition analogue à celle de l'amphipode Siphonoecetes erythraeus 
dans les mêmes sédiments. 
Dans le macrobenthos, le rôle des microphytes a été observé 
surtout chez les mollusques : 
- tl~.~?&ti (GAILLON, 1820 ; CALmT, 1910 ; HINARD, 1923 ; 
UNSON, 1926 ; IRARI, 1929 ; BACHRACH, 1935). 
LEROUX (1956) note que les espèces de diatomées à longues 
épines, purement planctoniques, sont moins bien acceptées par les 
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huîtres que les petites formes pennées benthiques. TARANO (1960) au 
Japon, aboutit aux mêmes conclusions. 
- AU&LU mok%&?uti divers (GAEVSRAIA, 1954, 1956). BODEANIJ 
et GOMOIU (1964), étudiant la composition des contenus stomacaux de 
dix espèces différentes de mollusques , pélécypodes essentiellement, 
notent une certaine sélectivité pour le groupe des diatomées Pannatae 
(70 SO). 
D'autres benthontes, consommateurs de microphytes benthiques, 
ont été étudiés dans divers travaux plus généraux : ascidies, crusta- 
cés, échinodermes, polychètes (JRINT, 1925 ; SANDERS et.aZ., 1962) et 
enfin poissons : LEBODR (1919), VINOGRADOV (1949), CHIRINA (1950), 
ESGUEXRA (1953), ODDM (1970), ALBERTINI-BERHAUT (1973). 
Les deux derniers travaux concernent la présence en abondance 
de microphytes dans les tractus digestifs de !4ugiZidae adultes. 
La présence de détritus végétaux d'origine terrigène ou auto- 
chtone, attestée dans notre étude par l'abondance de phéopigments sur- 
tout sur les fonds vaseux ou dans les stations profondes, est une autre 
source de nourriture pour de nombreux animaux limivores : polychètes, 
pélécypodes et certains poissons (ODDM, 1970). 
5. SYNTHÈSE ECOLOGIQUE REGIONALE 
Sur le plateau continental de la région Nord-Ouest de 
Madagascar aux environs de l'île de Nosy-Bé, entre 0 et 100 m de 
profondeur et entre 13' et 13'50'~, les bub&ud meubh occupent 
88 % de la surface des fonds marins ; le reste est couvert par des 
formations récifales - récifs frangeants et bancs de la bordure du 
plateau continental (Banc Vert, Banc des Pléiades, Banc Nord de Nosy- 
Bé, Banc de l'Entrée, Banc de 5 m et Banc de Nosy Iranja d'après les 
dénominations de la carte sédimentologique de DANIEL et al. (1973). 
Les &~~a.tionb VUAUA~A ou dablo-vtietiti, c'est-à-dire celles 
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où le poids de la fraction fine ( < 50~) dépasse 30 %, représentent 
environ 29 % de l'ensemble des substrats meubles dont la majorité 
(71 X9 est constituée par des habtes de plus en plus fins avec la pro- 
fondeur croissante ou l'hydrodynamisme décroissant. 
Les v~e6 &&gènes sont localisées à l'embouchure du fleuve 
Ifasy et du fleuve Sambirano ; elles ont peu d'extension par rapport 
à l'ensemble du plateau continental. 
Les vtiti et vabe6 sab.&u.&ti P&U ou moknh c&tie6 dans les- 
quelles ont été étudiées les radiales BA et AM constituent la majeure 
partie des fonds de la baie d'Ambaro et de Tsimipaika (BA), et d'Ampa- 
sindava (AM), baies qui "festonnent" la côte malgache à cette latitude 
et constituent les principales zones de pêche de crevettes Penaeidae. 
SU~ WA bonds de. VLUU, les concentrations en chlorophylle a 
(37 et 47 mg.me2) et la production primaire (12 et 16 mgC.mw2.h-1) 
sont assez fortes dans les petits fonds (5 m), mais confinées à la 
pellicule superficielle. Elles décroissent très rapidement à partir 
de 5 m, surtout dans la baie d'Ambaro (à 28 m : 10 mg Ch1:a.m -2 et 
-2 7 mgC.m .h-'). Ceci est dû à une forte turbidité des eaux durant la 
saison des pluies (janvier à avril), turbidité qui diminue la transmis- 
sion de l'énergie lumineuse jusqu'au fond. Cette turbidité des eaux 
est elle-même provoquée par les apports des fleuves Ifasy et Sambirano 
qui occasionnent un accroissement de la fraction fine dans les sédi- 
ments et favorisent l'accumulation de pigments dégradés (phéopigments). 
1e.h ~~~.~LLCO~IA babkktie.4, étudiées essentiellement à partir 
d'une radiale située près de l'îlot de Tany Kely, sont des substrats 
recouverts d'eaux très transparentes favorables au développement en 
surface et au sein du sédiment de fortes populations microphytiques. 
Leur importance a été évaluée par les concentrations en chlorophylle a 
à la surface du sédiment. Ces concentrations sont maximales à 15 m de 
profondeur (moyenne annuelle 56 mg.mB2) et dans le sédiment jusqu'à 
une vingtaine de centimètres de profondeur (à 5 m, 600 mg de Ch1.a. 
-2 m sur 8 cm d'épaisseur). 
La production primaire est maximale dans les hauts niveaux 
(5 m) et décroiX assez rapidement à partir de 25 ou 30 m de profondeur. 
Les concentrations enchlorophylle a sont encore de 3 mg.m -2 à 83 m. 
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Les variations saisonnières observées sur les fonds de sables 
montrent un maximum pour la chlorophylle a et la production primaire 
à la fin de la saison sèche et jusqu'en décembre. La saison des pluies 
cause une chute des valeurs des deux paramètres. Pendant la saison sè- 
che (de mai à novembre) il existe d'assez fortes fluctuations, varia- 
bles avec les profondeurs considérées. Les variations saisonnières 
globales sont donc inverses de celles du phytoplancton néritique de 
la région, pour lequel les maxima ont lieu en saison des pluies 
(SODRNIA, 1969). 
Dans l"~v~~ g.bbde de .&x bioma66e. végWe (chlorophyl- 
le a) ek de la pJuJdution ~L&KLGL~ du dubbm me.ubR~ de ~~32 ôté- 
g&k, on utilise des moyennes annuelles calculées pour des groupes de 
stations situées entre 0 et 30 m d'une part et entre 30 et 60 m d'autre 
part (sables et vases). Après pondération en fonction des aires relati- 
ves représentées par ces substrats meubles - toutes caractéristiques 
granulométriques confondues (62 % environ de substrats entre 0 et 30 m, 
38 % entre 30 et 60 m) - on retiendra les valeurs de 32 mg de Che.a.m -2 
et de 780 mgC.m -2 .jowt -' POUJL La bande eôZLe/re &Ltuée entête U eA 60 m, 
bande qui représente 97 % des substrats meubles de la totalité du pla- 
teau continental dans cette région. 
6. PRODUCTIONS PRIMAIRES COMPAREES DANS LA REGION ET DANS 
LE MILIEU MARIN 
6.1. BEGION DE NOSY-BE 
Dn ban de Ra pJLodu&on p~G~aihe betihique de cette région 
devrait comprendre une évaluation de la production primaire des macno- 
ph@ti de substrats meubles (herbiers de phanikogames au fond des 
baies et à proximité des récifs de coraux et algues pluricellulaires 
éparses, ne formant jamais comme sous d'autres latitudes, de ceintures 
continues) ainsi qu'une estimation de la production primaire des com- 
ptexti ntkif(aux : récifs bordant la côte ou bancs coralliens situés 
plus au large, au bord du plateau continental. 
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La première de ces évaluations est impossible en l'absence de 
cartographie des herbiers infralittoraux. 
En ce qui concerne le milieu récifal, j'ai estimé à la moitié 
environ (315 km2) la surface occupée par les passées sableuses et au- 
tres substrats meubles du récif susceptibles de production primaire à 
attribuer au microphytobenthos et aux symbiontes des foraminifères. 
Il reste l'énorme masse des producteurs primaires extrêmement 
diversifiés spécifiquement, et récemment recensés par SODRNIA (1977) : 
zooxanthelles associées aux coraux hermatypiques et à divers inverté- 
brés, chlorophycées filamenteuses des squelettes coralliens, algues 
libres diverses (HaZimeda, Tu&inaria, Sargasswn, etc...), corallina- 
> cees encroutantes, p an h érogames. 
L'analyse des données disponibles concernant les écosystèmes 
récifaux conduit l'auteur à une valeur globale de la production brute 
-2 de 2 à 10 gC.m .jour-l. Cependant la consommation d'oxygène est telle 
dans ces milieux luxuriants que la production nette est relativement 
très modeste sinon négligeable. 
Si la méthode du 14 C telle que je l'ai utilisée sur les bubb- 
24.~3 meubles conduit à une évaluation intermédiaire entre production 
brute et production nette, les moyennes pondérées obtenues pour la ré- 
gion - 15 mgC.m -2*h-1 -2 , 180 mgC.m .jour -1, 66 gC.mB2.an-' entre 0 et 
60 m - ne sont, elles, pas négligeables en comparaison de celles qui 
concernent le phyZop.hcton nWque. comme nous l'avons souligné 
dans le chapitre consacré à la production primaire (5.2. troisième 
partie) : rappelons que vers 10 à 15 m de profondeur environ, la pro- 
duction rapportée à l'unité de surface peut être considérée comme équi- 
valente sur le fond et dans la colonne d'eau. 
Dans la frange littorale (0 à 10-15 m) la production benthique 
est supérieure à la production planctonique par unité de surface. Cet- 
te déduction n'a probablement pas une valeur générale ni même régiona- 
le. Elle est donnée à partir de quelques évaluations pour le phytoplanc- 
ton dans la baie d'Ampasindava et la baie d'Ambanoro. Il est probable 
que cette "profondeur d'equilibre" varie au cours de l'année suivant 
les conditions de fertilisation des eaux et de pénétration de la lu- 
mière. 
Les eau.% océaniques proches de la région de Nosy-Bé ont été 
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étudiées par différentes méthodes au cours de diverses croisières 
dans l'Océan Indien, passant par le canal de Mozambique (cf. SOIJRNIA, 
1973 a) et au départ'du Centre ORSTOM de Nosy-Bé par ARGOT (1968). 
Ce dernier, par la méthode du 14 C "in siti simulé" , obtient dans une 
station située au large de Nosy Iranja (13'3OS), au-dessus de fonds 
de 1500 m,. une moyenne annuelle de 0,6 mgC.m -3.h-l . L'estimation par 
unité de surface n'est pas donnée. 
STEEMANN NIELSEN et AABYE JENSEN (1957) ont mesuré en février 
et mars 1951, au cours de l'expédition de la "Galathea" de passage 
dans le canal de Mozambique, des valeurs de production primaire allant 
-2 de 430 à 730 mgC.m .jour -1 -2 en milieu néritique et de 110 à 240 mgC.m . 
jour -1 en milieu océanique (éclairage artificiel + corrections). La 
croisière de 1"'Anton Brunn" de septembre à novembre 1964 dans le ca- 
nal de Mozambique a fourni des résultats compris entre 230 et 3180 
mgC.m-,2.jour -' (RYTHER et aZ., 1966 ; "in situ simulé"). La carte 
dressée par les auteurs à la suite de cette croisière dans l'Océan 
Indien fait ressortir la richesse particulière des zones néritiques 
des environs de Durban, Lourenço Marquès, Beira, Nosy-Bé, Dar-es-Salam, 
du Cap Guardafui et de la Mer d'Oman. 
Notons que KRBY (19739, dans une synthèse groupant les résul- 
tats de divers travaux, établit une carte de"production primaire in 
situ" du phytoplancton de l'Océan Indien. La région de Nosy-Bé est 
-2 située sur l'isoligne "300 mgC.m .jour -111 de décembre à février et 
dans la zone " >500 mgC.mV2.jour-1" de juin à août. (La couche d'eau 
concernée est évidemment supérieure à 60 m). 
Compte tenu des méthodes utilisées, tous ces résultats sont 
probablement surestimés. Cependant, Lt conv.&nU d ‘ajoutm à de 
t&en évakaa%ti p.J!an&onQued, une. poducZLon de 100 à 200 mgC.m-'. 
jO#L -1 au moiti, ~NUL Le domaine benttiyue dans k?a zone nmue. 
6.2. OdAN MONDIAL 
Afin de mieux replacer dans le contexte marin en général les 
valeurs obtenues sur les substrats meubles à Nosy-Bé, je rappellerai 
quelques valeurs de production primaire citées récemment par BlJNT 
(1975) dans un article de synthèse sur la productivité des écosystèmes 
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marins, article qui reprend certaines conclusions de travaux antérieurs 
tels que ceux de RYTHBR (1969) et KOBLENTZ-MISHKB et az. (1970) : la 
@oduc&,on pkimainc pJ?anc&kque est la plus élevée dans les zones d'- 
-2 -1 upwelling (300 gC.m .an 9, mais la surface concernée est seulement 
de 0,l 5: de l'ensemble de la surface des océans ce qui donne finale- 
ment 0,5 % de la production planctonique totale de l'océan. Les zones 
-2 -1 côtières ont un taux assez élevé de 100 gC.m .an sur 9 à 10 % de 
la surface totale des océans (soit 18 % de la production planctonique 
totale). 
Quant à la p&oducZion ptia.& ben&i.que, BDNT (ibid.1 souli- 
gne le fait que les données sont obtenues par des méthodes très diver- 
ses dans des milieux disparates. 
-2 Il cite des taux de 1 à 8 gC.m .jour -1 pour diverses laminai- 
-2 res, de 20 gC.m .jour -1 pour des algues pluricellulaires intertidales 
(KANWISHER, 19669, 10,5 gC.m-2.jour-1 pour des populations de Cystosei- 
ra (JORNSTON, -2 1969, aux Canaries), 5,80 gC.m .jour -1 , production due 
à des macrophytes, aux Laccadives (QASIM et BHATTATRIRI, 19719, 12,9 
-2 gC.m .jour -' production de Co&ur fragile à Long Island Sound (WASSMAN 
et RAMDS, 1973) et enfin 0,65 à 2,15 gC.m -2 .jour 
-1 pour des cyanophy- 
cées intertidales à Eniwetok (BAKUS, 1967). Sont ensuite citées les 
valeurs nettement plus faibles des études sur la "microflore benthique" 
dont nous avons parlé dans la troisième partie : vases d'estuaire 
(MARSHALL et aZ., -2 19739, 80 à 530 mgC.m .jour 
-1 ; divers sédiments 
tropicaux (BDNT et aZ., 19729, 20 à 220 mgC.m -2 .jour -1 ; sables d'Ecos- 
se (STEELE et BAIRD, 19689, 10 à 30 mgC.m-2.jour-1. 
Je rappelle les tiX jOlLUlU&m évalués dans le présent tra- 
vail (moyennes annuelles) : 
-2 - 348 mgC.m à 5 m (408 mgC.m -2 sur les sables seuls) 
-2 - 180 mgC.m si l'on considère l'ensemble des fonds de 0 à 
60 m 
-2 (soit 66 à 150 gC.m .an-'9. 
Dans les "zones néritiques", où seront faites des mesures de 
production primaire, L’appoti de. kkt p/rodution phon&~ betih@ue en 
général eA cd& dti bubbAYuu2 meubb en ptic&~, ne dwha pJ?uh 
ê,&? négagé. En milieu tropical, dmb .!.a @ange. tioJu& de 0 à 1OOm 
de profondeur, on PU.& dihe que. ce.2 appont double. .k pkoductlon pti- 
mai% évaluée gén@u&mmeti à patLtih du phyZopLanoton. 
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CONCLUSIONS Gl?NdRALES 
Le tti~ophy;tabenthob étant défini comme l'ensemble des micro- 
phytes benthiques de substrats meubles, on a cherché à déterminer, 
par l'étude des pigments chlorophylliens et de l'assimilation photo- 
synthétique du carbone sur ces substrats, l'importance du rôle joué 
par ce peuplement végétal dans l'ensemble de la production primaire 
marine de la partie Nord-Ouest du plateau continental-malgache où se 
situe l'île de Nosy-Bé (13'2O'S - 48O20'E). 
On a décrit les ,$aekeum éco&g@uti qui, au cours des 17 mois 
de l'étude, ont caractérisé les stations choisies (12 stations majeu- 
res, réparties en 3 radiales, et 13 stations complémentaires). 
L'étude sédimentologique a permis de distinguer : 
- une radiale de 4 stations de sables calcaires, à Tany Kely, 
entre 5 et 38 m ; 
- deux radiales de 4‘stations dans les grandes baies vaseuses 
d'Ambaro (entre 5 et 28 m) et d'Ampasindava (entre 5 et 58m). 
Le &.&at de & négíon, marqué par l'alternance d'une saison 
chaude et pluvieuse et d'une saison fraîche et sèche s'est caractéri- 
sé , lors de la période étudiée , par un été (novembre à avril) moins 
pluvieux en 1969-1970 que l'année précédente. L'hiver 1970 fut égale- 
ment plus sec que l'hiver 1969. 
Les p.&ieA de l'été jouent un rôle important dans le fonction- 
nement de l'écosystème benthique ; elles provoquent les crues des 
grands fleuves côtiers (Sambirano, Ifasy), entraînant un accroissement 
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des apports terrigènes, donc de la fraction fine des sédiments, ainsi 
qu'un accroissement des teneurs en sels minéraux et de la turbîdité 
de l'eau, d'où une diminution de l'éclairement reçu sur le fond. 
Les CO~U~~ hg&&og@uti suivent les lois de l'alternance 
climatologique. Les eaux sont relativement fraîches (25'-26OC) et sa- 
Lées (35 o/00) de juillet à octobre. La température est ensuïte en 
hausse jusqu'à 3O'C (janvier-avril) et la salinité en baisse (34-33 
"/.0 en janvier). 
La teneur en oxygène dissous a atteint ses valeurs maximales 
(4nà 5 ml.1 -1 ) en saison sèche, tandis que les concentrations en anions 
azotés augmentaient au début de la saison des pluies pour atteindre 
en février des valeurs élevées (11 patg.1 -1 en baie d'Ampasindava). 
Dans les baies, la oihcu.&.?&n du ~O.UX est de type "estuaire" 
ce régime s'installe en saison des pluies du fait de l'arrivée des 
eaux douces des fleuves : courant supérieur d'eau douce de la côte 
vers le large, courant inférieur d'eau salée du large vers la côte 
avec accumulation de sels nutritifs dans des "poches" au niveau du 
fond. En saison sèche, se produisent une homogénéisation des eaux et 
une répartition plus uniforme des sels nutritifs. 
L'amplitude moyenne des manéu en vives-eaux était toujours 
supérieure à 3,8 m durant les périodes de grandes marées (mars à mai, 
septembre-octobre 1969, février à avril 1970) et voisine de 3 m en 
période de faibles marées (juin à août et novembre à janvier). La ré- 
partition des matinées d'étude de la production primaire est telle 
que la majorité des expériences d'incubation in situ s'est trouvée 
être lors de marées descendantes (épaisseur d'eau minimale aux envi- 
rons de midi). 
Les résultats des mesures de 1'éU~enA incident et de l'- 
&ne/cg& Rnatim&e jusqu’au &nd (valeurs absolues ou valeurs relati- 
ves) sont les suivantes : 
- En ce qui concerne l'énehgle incidente, 
1") les valeurs de l'énergie lumineuse journalière reçue dans 
cette zone tropicale ne sont pas très élevées (moyenne annuelle : 161 
-2 cal.cm .jour -1 pour la gamme 450 à 750 nm) ; 
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2') les variations saisonnières de l'énergie reçue sont peu 
importantes du fait de l'atténuation des maxima de rayonnement solaire 
par la nébulosité qui est maximale dans la région de Nosy-Bé durant 
l'été austral. 
- En ce qui concerne l'éneAg.ie. kkU%kA~?, 
1') les variations saisonnières sont influencées par celles 
de l'énergie incidente, mais surtout par la turbidité de l'eau. La 
période la mieux éclairée au fond coïncide avec la fin de la saison 
sèche et le début de la saison des pluies (décembre 1969). En février 
1970, une énergie incidente élevée est dispensée sur une longue durée 
dans la journée ; mais la transmission est moins bonne qu'en décembre 
où les eaux ne sont pas encore troubles cette année-là. En juin 1970, 
le rayonnement incident est faible et conduit à de faibles énergies 
au fond, malgré une transmission améliorée durant la saison sèche. 
2") les variations locales et saisonnières de l'émmeti 
u Bond ~LLX awihontl de m.k!& ont permis de classer les eaux des trois 
secteurs considérés selon les types définis par JEKLOV (1968) : 
- eaux de la baie d'Ambaro (les moins transparentes)= entre 
eaux côtières de type 7 et de type 3 ; 
- eaux de la baie d'Ampasindava = entre eaux côtières de 
type 4 et de type 1 ; 
- eaux de Tany Kely (les plus transparentes) = entre eau 
côtière de type 2 et eau océanique de type II. 
L'étude des pigmeti chkTo~ophy.&%ti, par extraction à l'acé- 
tone et lectures spectrophotométriques avant et après acidification 
des extraits, a permis d'estimer les concentrations en chlorophylle a 
fonctionnelle, en phéopigments, et les rapports pigmentaires : Chl.a/ 
Ch1.a + Phéo. et DO430 1 D0665, (ce dernier considéré comme un indice 
de diversité pigmentaire). 
Le séchage du sédiment avant action de l'acétone conduit à 
une perte dans toutes les catégories de pigments, perte d'importance 
différente suivant les pigments et les sédiments considérés. Aucun 
effet constant ne se dégage qui aurait pu permettre une correction 
systématique. 
La principale hecommandation mékhodoRogique I~L dtide de L’ex- 
akackion est donc d'effectuer cette extraction par un solvant sur du 
sable humide. 
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On a estimé, au sujet de JL!expaebbion dti heba, que les 
concentrations pigmentaires pouvaient être référées à l'unité de poids 
de sédiment sec dans les cas de comparaisons internes, ou à l'unité de 
surface - à condition d'indiquer l'épaisseur de sédiment considérée - 
dans le cas de comparaisons avec d'autres biotopes. 
En .Wzmti globaux, entre 3 et 60 m de profondeur sur 0,5 cm 
d'épaisseur, .k quantLE de chLo~oph#.Le a pti un,iXé de bW&ce e%dt en 
moyenne. peuh ghunde (44 mg.mo2) 6wt Led aoMd6 bd.kux que 6Uh h 
don& VU~C~.LX (28,5 mg.mS2). 
-2 Le cas des phéopigmad est inverse : 36,5 mg.m sur les sa- 
bles -2 ; 86,5 mg.m surles vases. 
Le rapport VO 430 / 270 665 est en.moyenne de 2,86 sur les sa- 
bles et de 3,31 sur les vases. 
La vaMabk.LLXé hotizon&& de répartition des concentrations 
pigmentaires à l'échelle du mètre carré est telle que : 
- à profondeur égale, l'hétérogénéité de répartition des con- 
centrations pigmentaires est plus grande dans un sable agité que dans 
un sable envasé de mode calme ; 
- sur l'ensemble des fonds sableux entre 5 et 25 m, l'hétéro- 
généité est plus grande sur les sables les plus profonds, les plus 
fins, agités épisodiquement aux grandes marées, que sur les sables 
peu profonds, plus grossiers, souvent remaniés - donc homogénéisés - 
par les vagues. 
De l'analyse détaillée des variations locales et saisonnières 
de la microrépartition, on conclut que le nombre d'échantillons destiné 
à l'étude des pigments doit être d'autant plus important que les sta- 
tions sont plus exposées à l'hydrodynamisme surtout lorsque celui-ci 
est épisodique. 
La vtibiL!LZé vticd& de répartition des concentrations pig- 
mentaires a été étudiée à partir des résultats obtenus sur 26 carottes, 
récoltées à la main en plongée entre 5 et 83 m, sur des fonds sableux 
et vaseux. 
Dans 4 stations sableuses situées entre 5 et 38 m, la quantité 
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de chlorophylle a diminue en épaisseur quand la profondeur des sta- 
tions augmente. La quantité de phéopigments augmente avec la profon- 
deur, à la surface et dans l'épaisseur des carottes. Au fur et à mesu- 
re que le pourcentage de fraction fine augmente dans les sédiments, la 
chlorophylle a se confine de plus en plus dans la pellicule superfi- 
cielle des sédiments. Les concentrations en phéopigments tendent à 
augmenter quand les sédiments deviennent plus vaseux. Il en est de 
même pour le rapport DO 430 / DO 665. 
La couche qui contient de la chlorophylle a fonctionnelle 
représente plus de 10 cm d'épaisseur dans les sables agités de hauts 
niveaux (5 m). L'épaisseur de cette couche décroît au fur et à mesure 
que la profondeur des stations augmente ou que l'hydrodynamisme dimi- 
nue. 
Par référence à l'unité de surface et sur toute l'épaisseur 
concernée, on conclut que les plus fortes concentrations en chloro- 
phylle a sont trouvées dans les sédiments de mode agité. La réparti- 
tion des phéopigments est inverse. 
D'après l'étude comparative de quelques carottes sur plusieurs 
centimètres d'épaisseur, le potetid pho.bqtihLt&pe représenté par 
la présence de chlorophylle a fonctionnelle est plus grand dans les 
sédiments grossiers et agités que dans les sédiments fins et de mode 
calme, même si, en surface, la biomasse végétale est parfois nettement 
supérieure sur les vases. 
En conclusion de l'étude de ces deux types de variabilité 
spatiale, on recommande un &hai%?%%nkuZge qui tienne compte de la 
présence de pigments en épaisseur (carottages), mais aussi des varia- 
tions horizontales à petite échelle (raclage de surface). 
Les vahiatnonn des concetwYu&oti p.Lgmentahes à la btidace 
du bédimC& ont été étudiées dans l'espace à l'échelle de la région. 
L'ensemble des fonds sableux et vaseux situés entre 0 et 30 m 
-2 de profondeur est caractérisé par une moyenne de 45 mg Ch1.a.m . 
Entre 5 et 60 m, on a obtenu une moyenne pondérée de 32 mg 
-2 Ch1.a.m . 
A 83 m de profondeur on trouve encore 3 mg Ch1.a.m -2 . Les 
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concentrations en phéopigments croissent régulièrement de 5 me 
(18 mg.mB2) à 40 m,(94 mg.mm2) et d&roissent ensuite régulièrement. 
La valeur du rapport Ch1.a 1 Ch1.a + Phéo. devient' inférieure à 0,5 à 
partir de 18 m de profondeur en moyenne. C'est également la profondeur 
à laquelle le rapport DO 430 / DO 665 prend des valeurs supérieures à 
3. 
La comparaison des résultats obtenus sur les radiales vaseuses 
et sableuses et dans les stations isolées, montre que les différences, 
entre biotopes commencent à apparaître au-delà de la profondeur de 5m. 
Les stations les plus pauvres en chlorophylle a sont les plus riches 
en fraction fine et les moins éclairées. 
Les radiales se classent comme suit, de'la plus riche à la 
moins riche en chlorophylle a : Tany Kely (fonds sableux), Ampasindava 
(fonds sablo-vaseux), Ambaro (fonds vaseux). A partir de 25 m de pro- 
fondeur, les concentrations observées à Tany Kely, jusque-là toujours 
supérieures aux autres, tendent à rejoindre celles qui sont obtenues 
dans la baie d'kspasindava et ceci jusqu'à 40 m de profondeur environ 
(10 mg Chl.a.mw2). Dans les sables plus profonds (65 m) soumis à des 
courants de fond (canyon), les concentrations peuvent être plus éle- 
vées (37 mg.mS2). 
Au voisinage des profondeurs de 20 à 25 m, la comparaison des 
valeurs obtenues dans les trois radiales montre que l'éclairement joue 
un rôle plus important que la granulométrie dans la répartition des 
concentrations en chlorophylle a : dans le cas des deux baies vaseuses, 
la chlorophylle a est plus abondante dans la baie d'Ampasindava en mo- 
-2 yenne mieux éclairée que la baie d'Ambaro (en moyenne 46 mg.m à 23 m 
-2 dans le premier cas et 23 mg.m à 20 m dans le second). 
La répartition des phéopigments suit un classement inverse de 
celui de la chlorophylle a : la baie d'Ambaro est donc la plus riche 
en pigments dégradés d'origine terrigène ou autochtone. 
L'indice de diversité pigmentaire (D0430/D0665) atteint la 
valeur de 3 à 6 m en baie d'knbaro, à 16 m en baie d'Ampasindava, à 
22 m au voisinage de Tany Kely. 
Dans les sables de canyons soumis aux courants de fond, la 
chlorophylle a prédomine nettement sur les phéopigments. 
On a examiné les corrélations globales et partielles entre 
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paramètres pigmentaires et données granulométriques (médiane, fraction 
fine) : 
- les sédiments sont d'autant plus riches en chlorophylle a 
que la fraction fine est moins abondante ; 
- les phéopigments sont, à tous les niveaux, corrélés positi- 
vement et très étroitement à la fraction fine ; 
- l'indice de diversité pigmentaire, à 15 et 25 m seulement, 
est corrélé positivement et de façon significative à la fraction fine. 
Les vUoti kempodYe~ du concewoti pigrnemti 
étudiées à partir des résultats obtenus à Tany Kely, ont été examinées 
à l'échelle journalière et à l'échelle annuelle. 
Les vwonb joWrnd%hti ont été analysées à 5,15 et 25 m 
sur fonds sableux durant 6 jours de la saison sèche : en ce qui concer- 
ne la chlorophylle a, il n'y a pas plus de différence entre les concen- 
trations trouvées à trois profondeurs différentes qu'entre les valeurs 
trouvées d'un jour à l'autre. En une saison donnée, il n'y a pas de 
corrélation entre les concentrations en chlorophylle a et l'éclaire- 
ment incident. 
On conclut à une certaine uniformité de répartition de la chlo- 
rophylle a d'un jour à l'autre en saison sèche. 
Quant aux phéopigments, leur répartition est nettement liée 
à la profondeur des stations alors que les différences entre jours 
sont insignifiantes, Il en va de même pour l'indice de diversité pig- 
mentaire. Un échantillonnage très fréquent n'est donc pas nécessaire, 
dans ces deux derniers cas. 
Les vaJri&ionA b&ibOvWdèJl~ des concentrations en chlorophyl- 
le a sont seules apparentes. 
Globalement (entre 0 et 38 m) les concentrations augmentent 
de juin à septembre (saison sèche). Une diminution passagère (proba- 
blement due à des pluies épisodiques en 1969, entraînant une certaine 
turbidité de l'eau), se produit en septembre et octobre. Ensuite a 
lieu un accroissement qui, aux diverses stations, aboutit courant dé- 
cembre à des maxima coïncidant d'une part avec le début de la saison 
des pluies, d'autre part avec les maxima d'éclairement en surface. 
Des valeurs plus ou moins stationnaires et assez basses s'observent 
ensuite durant toute la saison des pluies. 
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A la station de 15 m, en moyenne la plus riche en chlorophylle 
a, les concentrations sont élevées en juin (109 mg.mB2), août (152 mg. 
mw29, novembre (101 mg.mm2) et décembre (110 mg.mm2>. 
A 5 m, les valeurs augmentent plus régulièrement jusqu'aux 
maxima de début de saison des pluies (91, 90, 95 mg.mm2>. 
Après intégration des valeurs obtenues en baie d'Ampasindava 
et en baie d'knbaro, on peut dire que, au cours de la période considé- 
rée, les concentrations en chlorophylle a dans l'ensemble, ont augmen- 
té jusqu'en décembre 1969, puis ont décru jusqu'en août 1970 sans que 
l'on puisse observer les indices nets d'un accroissement en saison 
sèche 1970. 
compahetr les résultats obtenus à Nosy-Bé aux résultats de di- 
vers auteurs ayant étudié les substrats meubles lacustres ou marins 
est une entreprise difficile ; si l'on parvient à se limiter aux tra- 
vaux dont la référence est l'unité de surface, il faut encore tenir 
compte de L’ép&bEwL de sédiment considérée et de la ~~O~OPI&#L du 
bkaüonb où fut effectuée l'étude. Aussi, à première vue, il semble 
que les valeurs obtenues à Nosy-Bé (de l'ordre de quelques dizaines 
-2 de mg.m de chlorophylle a dépassant quelquefois 100 mg.mS2) soient 
assez faibles au regard de certaines concentrations de plùsieurs cen- 
-2 taines de mg.m obtenues dans des lacs, marais salants, ou même sur 
des côtes marines. Cependant, ces travaux concernent en général la 
zone intertidale ou des fonds très peu profonds alors que la présente 
étude couvre des fonds de 5 à 83 m. D'autre part, les concentrations 
très élevées sont obtenues à partir de tranches de carottes représen- 
tant parfois plusieurs centimètres d'épaisseur. 
Malgré ces divergences, il semble que les concentrations en 
chlorophylle a mesur6es sur des sédiments lacustres ou marins ne dé- 
-2 passent pas la valeur de 1 g.m , valeur assez faible comparée à cel- 
les que l'on peut obtenir dans des communautés plus densément peuplées 
(tapis d'algues pluricellulaires marines par exemple). 
Je soulignerai également que les quelques auteurs qui ont 
étudié la répartition de la chlorophylle a au sein des sédiments ob- 
servent, tout comme moi-même, des concentrations notables sur une 
épaisseur souvent supérieure à 10 cm, épaisseur nettement plus impor- 
tante sur les sables soumis à un certain hydrodynamisme que sur les 
vases. 
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La compaka.&on des concev@zaaXon6 en chLo~ophgUe a bwi%ique 
d phv&Onique a été limitée aux travaux de SOUBNIA (1972) bien loca- 
lisés en baie d'Ampas@dava, et dont les résultats se réfèrent à l'u- 
nité de surface. 
Les concentrations en chlorophylle a des sédiments sont supé- 
rieures à celles de la colonne d'eau sus-jacente dans les fonds de 0 
à 15 m. En effet, un équilibre entre les valeurs s'établit au voisina- 
ge de cette profondeur dâns la baie d'Ampasindava. Toutefois, à cer- 
taines époques, il est probable que ce "seuil" est situé bien plus 
profondément (en août 1970 et 1971, à 40 m, la concentration en chlo- 
-2 rophylle a était de 12 à 15 mg.m dans le phytoplancton aussi bien 
que dans le microphytobenthos). 
De telles comparaisons entre les deux milieux appellent de 
nouvelles recherches qui pourraient peut-être révéler une certaine 
ComptLZme~é entre les deux domaines. Cette complémentarité s'obser- 
ve au niveau des variations saisonnières qui sont approximativement, 
dans le phytoplancton, inverses de celles du benthos. 
La ptodutin p&Lmaine. du ti~ophgkobetihob a été étudiée par 
la méthode du ‘#C : incubations in situ de microphytes non séparés de 
leur substrat, durant des matinées de 6 h ; filtrations, séchage, 
mesure de la radioactivité dans un compteur de type Geiger-Müller ; 
.application d'un facteur de correction évalué expérimentalement pour 
chaque type de sédiment (BAIRD et WETZEL, 1968). 
La production primaire est définie ici comme le résultat, 
exprimé par unité de temps et de surface, de la fixation de carbone 
dans un flacon exposé à la lumière. 
La fixation de carbone à l'obscurité a été considérée séparé- 
ment comme une estimation des possibilités de fixation non photosyn- 
thétique du carbone inorganique, et n'a pas été soustraite du résul- 
tat précédent. On a considéré également les variations du rapport 
Production / Chlorophylle a appelé aussi "Production / Biomasse". 
L’avd’gbe. daXque. dti aXavaux utilisant .la méthode du 14C 
sur les substrats meubles lacustres ou marins, a montré que les moda- 
lités d'application du principe de marquage des végétaux au 14 C durant 
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une certaine période d'incubation vont du respect optimal des condi- 
tions naturelles (méthodes des chambres enfoncées dans le sédiment 
avec inoculation in situ), jusqu'à une perturbation complète des subs- 
trats et des microphytes (méthodes d'isolement des microphytes de leur 
substrat et d'incubation en flacons cf. phytoplancton), en passant par 
diverses solutions intermédiaires. On peut dire que chaque auteur 
"compose" au mieux avec le type de substrat considéré, plus ou moins 
vaseux, plus ou moins profond, et les moyens matériels dont il dispose. 
Il apparaît préférable d'étudier L~A 6ubt&.a& VOACUX patr kk 
mtihode du chmnbhti (ou des cloches), dans la mesure où peuvent être 
effectuées des inoculations en plongée à l'aide de seringues. 
1~ dub&tdb sableux, naturellement agités par un certain 
hydrodynamisme, n'ont que peu à souffrir, semble-t-il, des quelques 
manipulations destinées à reconstituer plus ou moins parfaitement, 
en QiU.0nb, une "portion de fond" tel qu'il se trouve dans le milieu 
naturel (étalement dans un couvercle ou microcarottes à surfaces in- 
tactes, en flacons). 
Mon propre choix d'une méthode reconstituant la stratifica- 
tion en flacons fut guidé par une observation visuelle de la réalité 
de cette "reconstitution" du milieu naturel. Cette technique d'incuba- 
tion n'en reste pas moins assez imparfaite (chocs physiologiques iné- 
vitables lors de la récolte, de l'égouttage et des pesées, reconstitu- 
tion plus lente du substrat en milieu vaseux). La méthode de MARSHALL 
et al. (1973), qui propose l'incubation d'une petite carotte intacte 
dans un conteneur laissant libre sa surface et en contact avec l'eau 
du flacon, est limitée dans son application, si le sédiment ne possède 
pas les qualités de cohésion nécessaires à son transfert et au remplis- 
sage du flacon sans perturbation. 
On ne peut actuellement recommander une méthode unique d'incuba- 
tion, applicable sans inconvénients à tous les types de sédiments et 
à toutes les profondeurs. 
Il découle de cette remarque que la comparaison des résultats 
obtenus par les divers auteurs est hasardeuse : certains évaluent une 
"production potentielle", d'autres une "production optimale", d'autres 
encore une production dite "réelle" mais qui l'est plus ou moins. 
Notons que les techniques de comptage de la radioactivité en 
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scintillation liquide, si elles sont,convenablement appliquées au cas 
d'échantillons hétérogènes, .apporteront de sensibles améliorations. 
Globalement, entre 5 et 40 m environ, la production primaire 
-2 -1 est plus forte sur les fonds sableux (22 mgC.m .h ) que sur les fonds 
-2 -1 vaseux (9 mgC.m .h ), alors que la fixation de carbone à l'obscurité 
est équivalente dans les deux types de sédiments. 
Cette conclusion sur la production primaire confirme celle qui 
concernait la biomasse végétale. 
Le rapport Production/Chlorophylle a est plus élevé en moyenne 
sur les sables (0,61) que sur les vases (0,391. En d'autres termes, .k 
hendmeti de. la chLotrophqk% a e~dt me,LUe#c 6~r LU don& sableux que 
auh te.b f$ondh vabe.ux. 
La~vaGabL&XtZ honizontale de. la podution phim&e. à &‘Ech&- 
& du mè.&e CXZVLE, sur les sables de 5, 15 et 25 m est plus accusée 
que dans le cas de la chlorophylle a ; la dispersion des valeurs dimi- 
nue quand la profondeur des stations augmente. En principe, on pourrait 
donc.diminuer le nombre de flacons d'expérience en profondeur. 
Leb vMonh de la @odution pima& à L’ EcheLLe. hég.iona& 
sont étudiées en fonction de la profondeur. On retiendra, pour l'ensem- 
ble des fonds sableux et vaseux situés entre 0 et 30 m une valeur mo- 
yenne de 21 mgC.m -2.Bl . 
Entre 5 et 60 m, la moyenne pondérée est de 15 mgC.m -2sh-1 . 
A partir de 35 m environ, la fixation de carbone à l'obscurité 
-2 -1 qui jusque-là était de l'ordre de 5 à 6 mgC.m .h , diminue sensible- 
-2 -1 ment (4 et 3 mgC.m .h ) et tend à égaler la fixation de carbone à 
la lumière. 
Le rendement apparent de la chlorophylle a est meilleur dans 
les plus hauts niveaux (0,74) que vers 25 m (0,34) mais il tend à 
augmenter plus profondément. 
A L’écheRee LOCU.& (comparaison des radiales), on note que, 
contrairement à la similitude observée pour les concentrations en 
chlorophylle a entre les diverses stations situées à 5 m, la production 
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-2 primaire de la station sableuse peu profonde de Tany Kely (34 mgC.m . 
h-') est nettement supérieure à celles des baies (12 mgC.m -2-h-1 à 
Ampasindava et 16 mgC.m -2*bl à Ambaro). Les fonds sableux restent 
plus productifs que les vases jusqu'aux environs de 30-3.5 m. 
Les valeurs obtenues sur les sables sont environ 2 fois supé- 
rieures à celles observées sur les vases dans les vingt premières mè- 
tres. 
De même, le rapport Production/Chlorophylle a est deux fois 
supérieur dans les sables, à celui des vases, jusqu'à 20-25 m environ. 
L'ensemble des vclhib%onb tQJ7pOhd%.h de la production primai- 
re a donné lieu à une analyse des variations horaires, journalières 
et saisonnières. 
Au cours.d'une journée de la saison sèche, la moyenne horaire 
-2 -1 d'assimilation de carbone a évolué de 34 à 39 mgC.m .h entre 6 et 
11 h. Elle était maximale entre 11 h et 15 h (52,5 mgC.m -2 .h-l) ; la 
-2 diminution était assez brutale à la fin du jour (15 mgC.m .h-') entre 
15 h et 17 h. Une inhibition est donc probable entre 10 h et midi, 
résultant d'un excès de lumière (action conjuguée ce jour-là de l'ef- 
fet de la marée basse et de l'écLairement incident). 
Comme une autre expérience l'a montré durant deux jours consé- 
cutifs, la moyenne horaire de l'assimilation à cette époque variait 
assez peu entre le matin et l'après-midi et d'un jour à l'autre (31 
à 38 mgC.m -2.h-1). 
Ceci confirme l'intérêt du choix d'une période d'incubation 
suffisamment longue '(6 h), et de préférence le matin, pour éviter des 
manipulations préparatoires, alors que l'éclairement incident est in- 
tense (matinée, midi). 
La production primaire au cours de 5 jours consécutifs (juin 
1970) affecte une relative indépendance a l'égard des fluctuations 
de l'éclairement d'un jour à l'autre. 
lez vaniaüoti ba..&onnièhes gRubd% de la production primaire 
dans les quatre stations sableuses sont marquées par la succession 
d'une période relativement productive (saison sèche 1969) se terminant 
par un "pic" très important en décembre, et d'une période de production 
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plus faible durant la saison des pluies. 
Je n'ai pas trouvé de corrélation significative entre produc- 
tion primaire et éclairement incident. Par contre, il existe dans les 
stations sableuses de 5, 15 et 25 m une corrélation positive signifi- 
cative entre production primaire et éclairement au fond à midi. En 
particulier, les maxima de production en décembre coïncident avec les 
maxima d'énergie reçue au fond à midi. 
Cette évaluation de la production primaire des fonds meubles 
de la région de Nosy-Bé a été comparée aux résultats provenant de 
substrats meubles lacustres ou marins, de latitudes très variées, en 
général peu profonds. 
L'ensemble des mesures à Nosy-Bé conduit à la valeur de réfé- 
rente de 66 gC.m -2 -7 .an (moyenne pondérée pour toutes stations jusqu'à 
60 m). Il faut cependant tenir compte du large éventail des profondeurs 
étudiées : à ne considérer que les sables de l'horizon 5 m, le bilan 
-2 -1 s'élève à 149 gC.m .an . 
Aussi les fonds meubles de la région de Nosy-Bé peuvent-ils 
être considérés comme très productifs. 
L'état actuel des données mondiales laisse entrevoir un 
accroissement de la production primaire annuelle des substrats meu- 
bles, des hautes latitudes vers les basses latitudes, du fait de la 
longueur presque constante du jour et de la régularité de l'éclaire- 
ment journalier dans l'année dans les régions tropicales. 
Les comparaisons entre ces divers travaux, utilisant des va- 
riantes méthodologiques qui ne donnent pas des résultats équivalents, 
sont souvent peu aisées. Mais plus difficiles encore sont les compa- 
raisons avec la production primaire du phytoplancton néritique local 
puisqu'alors, méthodes et unités sont différentes. 
Ma conclusion provisoire à ce sujet concerne la seule baie 
d'Ampasindava : ce n'est qu'à partir de 5 à 10 m de profondeur que 
la production primaire de la colonne d'eau est supérieure à la pro- 
duction benthique sur une même surface. 
quant aux variations saisonnières, elles sont, tout comme 
pour la chlorophylle a, inverses de celles du phytoplancton : valeurs 
maximales entre janvier et août pour le phytoplancton, entre juin et 
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décembre pour le microphytobenthos. 
Il pourrait donc exister aussi bien dans le temps que dans 
l'espace, une sorte de complémentarité ou de "relais", entre les deux 
types de production : au début de la saison des pluies, les premiers 
bénéficiaires des apports de sels nutritifs drainés par les fleuves 
seraient les microphytes benthiqués (décembre) quand les eaux Bont 
encore suffisamment claires pour permettre une transmission suffisante 
de l'énergie lumineuse. Ensuite, les eaux devenant troubles du fait de 
l'abondance des apports terrigènes et de la prolifération du phyto- 
plancton, le microphytobenthos produirait moins. Puis, lors de la sta- 
bilisation des masses d'eau, de la formation des poches de sels nutri- 
tifs au niveau du fond et de la clarification des eaux à la fin de la 
saison des pluies, les poussées phytoplanctoniques s'atténuant, les 
populations microphytiques (chlorophylle a et production primaire en 
hausse) s'accroîtraient à nouveau jusqu'au maximum de décembre. 
Les relais pourraient aussi fonctionner à plus petite échelle 
dans le temps. 
Il faut également concevoir une alternance spatiale ; les 
fonds peu profonds (entre 0 et 15-20 m) seraient les premiers bénéfi- 
ciaires d'un éclairement favorable, constituant peut-être un frein 
au développement du phytoplancton qui trouverait son plein épanouis- 
sement un peu plus au large, lorsque les conditions lumineuses sont 
moins bonnes pour les microphytes benthiques (SO-80 m par exemple). 
Ces diverses hypothèses montrent tout l'intérêt qu'auraient 
des recherches simultanées, dans les domaines benthique et planctoni- 
que, sur la production primaire des régions néritiques. 
Au cours de la d&cuA6iun, on a examiné tout d'abord les rela- 
tions entre production primaire et concentrations pigmentaires. Sur 
l'ensemble des données, la corrélation entre production primaire et 
chlorophylle a est positive et très hautement significative. 
Considérant chaque niveau séparément, on voit que, jusqu'aux 
environs de 5 m seulement, l'importance de la production primaire dé- 
pend plus nettement qu'ailleurs de l'abondance de la chlorophylle a. 
Plus profondément, les quantités de chlorophylle a paraissent être 
toujours suffisantes et c'est alors l'éclairement qui limite les 
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possibilités de photosynthèse. 
Notons enfin que sur les fonds de 15 m environ la production 
primaire est d'autant plus élevée que la fraction fine des sédiments 
est plus faible. 
La synthèse des résultats de l'analyse granulométrique des sé- 
diments, des mesures d'éclairement au fond, des mesures de chlorophyl- 
le a et de production prksaire, a permis de classer les trois groupes 
de stations principales dans le même ordre pour les quatre paramètres: 
- baie d'Ambaro : sédiment le plus vaseux, le moins bien 
éclairé en moyenne, le moins riche en chlorophylle a 
en moyenne, le moins productif en moyenne compte tenu 
des profondeurs considérées ; 
- baie d'Ampasindava : plus ouverte vers le large, position 
intermédiaire pour tous les paramètres ; 
- radiale de Tany Kely : fonds sableux, eaux claires en mo- 
yenne, fonds riches en chlorophylle a et les plus 
productifs. 
De tous ces éléments se dégage le rôle primordial de l'éclai- 
rement dans la répartition des valeurs de production primaire. Mais 
on constate aussi à quel point tous ces paramètres sont dépendants 
les uns des autres (fraction fine,indice de turbidité donc de diminu- 
tion de la lumière, de la chlorophylle a,de la production primaire). 
Les tn&ophpb responsables de cette production primaire 
n'ont pas été étudiés sur le plan taxinomique. Seules les diatomées 
font l'objet de quelques développements : les peuplements de fonds 
vaseux et de fonds sableux ont pu être caractérisés sous cet aspect. 
Les groupements d'espèces animales des substrats meubles sont 
sommairement décrits lorsqu'il peut exister des hddi0~4 .OLO~&~UCU 
avec Le titiophqtibetihon (polychètes limivores ' , poissons se nourris- 
sant aux dépens du film superficiel, amphipodes, foraminifères). 
On a pu remarquer qu'en milieu vaseux les espèces animales 
sont, tout comme les diatomées, confinées à la surface des sédiments 
alors que dans les sables soumis au brassage des vagues ou aux cou- 
rants, les invertébrés benthiques, comme les microphytes, colonisent 
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les sédiments sur plusieurs dizaines de centimètres d'épaisseur. 
Les chaînes trophiques n'ont pu être décrites en détail, 
faute de données sur la microfaune et la méiofaune. Par analogie avec 
d'autres régions (région de Tuléar par exemple), on peut envisager une 
consommation des microphytes par les ciliés, les copépodes, les amphi- 
podes et probablement par de nombreux mollusques en milieu sableux. 
En milieu vaseux, les microphytes et les produits de dégradation de 
végétaux divers sont une source de matière organique importante pour 
les polychètes, pélécypodes et peut-être crevettes. 
L'importance de la production primaire du microphytobenthos 
dans une région à vaste plateau continental telle que la région de 
Nosy-Bé est incontestable. 
Sur la côte Nord-Ouest de Madagascar, les substrats meubles 
occupent 94 % de la surface totale des fonds situés entre 0 et 100 m 
(5231 km2 entre 13"s et 13"SO'S). 
Dans cet ensemble de substrats meubles, les &lI'ldA VUAULX 
hepheb etieti 30 % du total. Les concentrations en chlorophylle a 
et la production primaire sont fortes dans les horizons supérieurs 
mais décroissent très rapidement quand la profondeur croît. Les‘moyen- 
nes obtenues sur l'ensemble de ces fonds vaseux sont les suivantes : 
-2 29 mg Ch1.a.m -2 , 86 mg Phéo.m , 9 mgC.m 
-2sh-1 
. 
Les don& babhux bon& dans c&te nZgion, beaucoup ph é.ten- 
du6 (70 % du tito;tae) et caractérisés par les moyennes suivantes : 
-2 44 mg Ch1.a.m -2 , 37 mg Phéo.m , 22 mgC.m -2sh-1 . Les concentrations 
en chlorophylle a sont maximales à 15 m et tion pas dans les horizons 
supérieurs. La production primaire, élevée à 5 m, décroît très pro- 
gressivement en profondeur. 
Sur l'ensemble des fonds de 0 2 60 m, les fonds de 0 à 30 m 
représentent 62 % du total et les fonds de 30 à 60 m, 38 %. Ces esti- 
mations ont permis de donner les moyenne6 pondénées de 32 mg ChLa.m -2 
et de lb0 mgC.m-2.joun-’ (66 gC.m-’ .a,-‘] PO#L la bande côtiène bL?l& 
etie 0. Ut 60 m de pho&m.deuh. 
Cette biomasse et cette production sont assez faibles, compa- 
rées à certaines communautés très localisées de macrophytes de diverses 
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latitudes, mais importantes par rapport à de nombreuses étendues 
océaniques. 
On peut raisonnablement penser que, en h&giOn n@.Jü%qU? ti 
baud ca pwu%wLLetr, la phoduction du tiotrophqtibenthob est égaJ.k 
ou un peu bn$etUme ii PAL& du phq.topbmton. 
Il paraît donc essentiel d'en poursuivre l'étude dans toute 
région jouissant d'un plateau continental important, et urgent d'en- 
treprendre des recherches taxinomiques, physiologiques et biochimiques 
sur les microphytes, si peu connus, qui sont responsables d'une telle 
contribution à la productivité mondiale. 
ANNEXE 
Tableau XV 
Travaux traitant en tout ou partie 
de la production prtiaire due 
aux microphytes benthiques de 
substrats meubles 
(méthode du 14C) 
GM. : compteur à tube de Geiger-Müllrr 
Cl-N : fixation de carbone à l’obscurith (NI 




OR'$NTVED, .Y. 1960 
1962 
1966 
- fjords danois (Jutland) 
+ saumâtres (55 - 57'N) 
- 7 stations accessibles à 
pied, sables et sables 
vaseux t agités par les 
vagues. 
- productivité planc'tonique 
et microbenthique. 
- Mer de Wadden (Lister Dyb) 
(5S" N) 
- sables exposés et sables 
protégés. 
- productivité planctonique 
et microbenthique 
mêmes stations 
étude du taux potentiel de 
production dans l'épaisseur 
du sédiment. 
(3) 
RÉGION ÉTUDIÉE (LATITUDE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 

















attachées aux grail 









0 1,s cm (1 cmde sédiment el 
3 cm d'eau) 
mélange de 2 carottes (3,s CI 






inoculation du 14C dans 3 
flacons dans le but affirmé 
de séparer : 
l- eau surnageante diluée 
2- suspension de microphyte 
obtenue par lavages du s 
diment ('pseudobenthos") 
3- 1/50e de sédiment + 125 
d'eau de mer filtrée (ps 
mophytic microvegetation 
id. 
incubation de plusieurs 








Lon in situ 
. bain Fi températur 
comparable à ce11 
du fond 
. lumière du jour 
. 2 heures au milie 
du jour 
. flacons agités â 





BRÊT DE L'INCIJDATION 
ÉLIMINATION DU 14C 
NON ASSIMLLÉ 
. fractionnement des 
s.ous-échantillons 
- rinçage à Ileau sur 
filtres 








fractions 1 et 2 : 
comptage des.filtres 
comme pour du phyto- 
plancton 
fraction 3 : grattag :> 
répartition des grains 







EXPRESSION DE LA RÉSULTATS MOYENS RAPPORTÉS AU M2 




nombre de coups par 









unité de surface du 
fond sur 1 cm d'é- 
paisseur après sous' 
traction de la pro- 
duction de l'eau 
sumageante. 
"taux réel estimé" 
Ytal4.x pomaxd”l2 
"taux potentiel" (1956-1959) 
sables (prof. moyenne 0,85 m) 
-2 -1 : 71 mgC.m .h 
sables t vaseux (prof. moyenne 1,ll m) 
-2 -1 : 69 mgC.m .h 
pour 245 jours bien éclairés : 
"taux potentiel" 
-2 -1 microbenthos : 231 gC.m .an 
-2 -1 - phytoplancton : 4 â 124 gC.m .an 
(1 à 3m) 
taux réel estimé pour l'année : 
-2 -1 microbenthos : 116 gC.m .an 
"taux potentiel" en gC.m -2 .an -1 
(1960-1961) 
végétaux libres v. attachés total 
sables 293 278 571 
abrités 
sables exposés 59 833 892 
'taux potentiel de jusqu'à 5 cm d'épaisseur (sables agités) 
photosynthèse" : 300 â 150 mgC.m -2 .h -1 
jusqu'à 5 mm d'épaisseur (sables protégé 
























RÉGION ÉTUDIÉE (mmrmE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 
SUJET DES ARTICLES 
note préliminaire 
- Grand Lac Borax (N Californie) 
lac salé (40" N) 
- petits galets et vase 
- productivité des macrophytes du 
periphyton et du phytoplancton 
du lac 
Méthodologie macrophytes et 
periphyton 
méthodologie 
Zn Vollenweider, R.A. 
IBP Hanbdook no 12 
2 pet 
(Ross 
its lacs antarctiques 
Island, Cap Evans) 
(77O S) 
vase 
étude sur l'inhibition de la photo 
synthèse par la lumière (phyto- 
plancton et microphytobenthos) 
Bamstable Harbor (Mass.) 
(41'43' N) 
sables exondés à basse mer 
expérimentation in Vitro sur 
2 espèces de diatomées benthique, 
récoltées in situ (1963) 












(5) (‘31 (79 
MICROPRTTRS 




"periphyton" méthode o~givuzte 10 à 20pCi.l -' de 14C 
"periphyton" = mi- .- pas de prélèvement avant incu- bation 
(Na2 14C03) xophytes des sédi- '- sédiment non perturbé 
nents - chambres cylindriques en Ple- inoculé par seringue 
%lorophycées xiglas, transparentes ou opa- in situ 
ques, enfoncées dans le sédi- Cyanophycées ment 
(CoccochZotis - une ouverture supérieure fa- 
OsciZZatotia) cilitant l'enfoncement 
- une ouverture latérale â 
bouchon de caoutchouc pour 
inoculation 
- 0 et hauteur variables 
id. 
id. 
référence à la méthode phyto- 1 ml de solution de carbona- 
14 planctonique (GOLDMAN 1963) te de sodium C pour 125 ml 
d&uXon bouteilles noires et claires 
Cyanophycées carottes de 2,4 cm2 diluées 
ensuite dans des flacons 
diatomées benthi- m'iode otiginuk cellules dispersées en fla- 
lues migrantes référence phytoplancton,filet cons de 30 ml + carbonate 
Propidoneie sp. de nylon maille 2OOpm posé de sodium 14C 
sur le sable 
Yantzschia wnp%oxyE migration des diatomées (l/Zh) flacons noirs et clairs 
var. major rinçage du filet 




















' â 6 heures 
nlèvement des 
tambres à l'aide 
'une lame d'acier. 
znlèvement par 
?ringue de l'eau 
rmageante. 
in situ 
4 heures au milieu 
du jour 
In vitro 
incubateurs à dif- 
férents filtres 
(10) 
RÊT DE L'INCUBATION 1 
:ZIMINATION DU 14C 
NON ASSIMILÉ 
prélèvement et congé- 
.ation du premier cm 
uperficiel 
desséché sous vide 
exposé 10 à 15 mn â 
les fumées de HC1 
- filtrations 
- rinçages 
- fumées de HC1 si 
nécessaire 
arrêt de la Rhotosyn- 








. combustion humide 
le Van Slyke 
. 14C0 2 libéré éva- 
:ué dans une cham- 
bre d'ionisation 
- radioanalyse en 
lhase gazeuse 
[electromètre Dyna- 
:On 6000 Nuclear 
Xicago). 
G.M. à courant de 
w= 
:.M. 





6.% effet isotopi- 
que 
Cl - N 
-talonnage par com- 
Justion + 14C02 et 
zomptage en phase 
gazeuse. 
Cl - N 
(13) 





ynthétique de 14c11 . 
photosynthèse 
(14) 
RÉSULTATS MO~N~ RAPPORTÉS AU M2 
DÉ LA COUCHE SUPERPICIELLR ' 
(août 1961 - juillet 1962) 
("moyenne annuelle") : 
-2 -1 731 mgC.m .jour 
aicrobenthos : 69 X de la production 
totale 
(macrophytes : 7 ,%, phytoplancton: 24 X) 
267 gC.m-2.anw1 (periphyton) 
-2 91 gC.m .an-' (phytoplsncton) 
-2 -1 28 gC.m .an (macrophytes) 
-2 -1 28 à 56 mgC.m .h le 5.1.1962 
résultats relatifs concernant l'adap- 
tation à différentes énergies lumi- 
neuses. 































RÉGION ÉTUDIÉE (ummE) 
NATURE DES SÉDIEENTS 
SUJET DES ARTICLES 
Long Island Sound (N.-Y.) 
(41") 
sables et vases 
étude totale de communautés de m 
croorganismes enimaux et végétau 
- résumé préliminaire Loch Eve 
(W. Ecosse) 
(57O50'N) 
- sables quartzeux fins bien cal 
brés, agités par les vagues 
- production primaire d'une plag 
de sable 
méthode seule (calcul des fac- 
teurs de correction) 
méthode seule + notes addition 
les de BAIRD, I.E. et STEPHENS 
vases de la fosse du Japon (95C 
assimilation de CO2 
anse de Aburatsubo (Japon) (35" 
vases 
relation entre production et mi 
ralisation de la matière organi 







0 à 13.m 
8m 
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I (5) l (6) 
MICROPRYTJZS 








référence phytoplancton, df%- 
tin, carottages (3 à 4 mm), 
raclages 
10 g de sable humide sont dilué 
dans l'eau de mer et lavés pour 
obtenir : %Zean suspension of 
0Pganisms resen&Zing in appea- 
rance a tic+ phytoplankton 
b Zoom" 
I mEa%ode otigha.& 
- carottages de 2,2 cm de @, 
20 cm de long 
- au delà de 1 m par benne ou 
en plongée 
- prélèvement d'eau de mer du 
fond 
méthode de référence 
référence phytoplancton : 
a!&iaZon 
I carottier Phleger qui collecte 




5 à 10 pCi de Na14C03 dans 
200 ml de suspension 
flacons noirs et clairs 
15 g de sable égoutté placé 
en flacons de 120 ml + eau 
de mer filtrée + 5,uCi de 
Na214C03 
flacons fermés retournés sur 
le couvercle (2 noirs, 
2 clairs) 
1 g de vase humide de surfa- 
ce en flacons de 100 ml + 
2 pC.i de Na2 14c03 
flacons noirs, clairs + 1 té- 

























in vitro ’ 
incubateur à lumiè- 
a fluorescente 
oo c 5 heures 
a aitu 
muersion d'un pla- 
aau à encoches 




incubateur in siiz 
simulé (6 heures) 
in situ 
de llh30 au crépus- 
cule 
T AF 
(10) I (‘1) 
&T DE L'INCUBATION TRAITEMENTS ÉVENTUELS 





aliquotes de 10 ml 
par filtre 
filtration (Whatman 
GFfC fibres de verre) 
rinçages 
sable marqué réparti 
dans des coupelles 
d'aluminium 
séché (silicagel) 
pesées d'aliquotes de 
1 g de sable humide 
- filtration (Yilli- 
pore 0,45 prn) 
- lavage par solutions 
3 % NaCl, 1 X HC1 
dans 3 % NaCl, puis 
3 % NaCl 
- séchage des.filtres 
10 jours (chaux 
sodée) 
- pesées 
- G.M. à courant de 
gaz 
- si trop épais : 
combustion en 
flacons d'oxygène 
comptages en 6c& 
a%YhSon Liquide 
G.M. comptage sur 
coupelles de sable 
fj 23 mm, 2 mm d'é- 
paisseur 
hti~tion .&&i 
de 20 ml de PPO,‘ 
POPOP + 2 ethoxye- 
thauol toluène 
G.M. à gaz 
301 
l (12) l (13) l 
CORRFGTIONS 
EXPRESSION DE LA 
PRODUCTION PRIMAIRE 
(14) 
RÉSULTATS MOYENS RAPPORTES AU M2 
DE LA COUCHE SUPERFICIELLE 
contrôle de la pre- "productivité 
mière mesure par la primaire" 
seconde 
correction pour le 
"quenching" de cou- 
leur 
Cl - N 
calcul d'un facteur 
F de correction (ac- 
tivité à l'épaisseur 
0) par incorporation 
-1 mgC.kg de sédi- 
ment humide.h -1 
'production primaire 
d'une culture de dia- ou production pri- 
tomées marquées à maire par unité de 
des quantités crois- chlorophylle 
santes de sable séchl 
F= 20 à 32 suivant 1s 
taille des grains 
Cl - N 
effet isotopique 
1,05 
facteur de correc- 
tion tenant compte 
de radioactivité 
réelle 
- radioactivité ap- 
parente 
- épaisseur d'échan- 
tillon 
- radioactivité 
réelle p r unité 
"r d'épaisseur 
- coefficient d'ab- 
sorption de masse 
- effet isotopique- 
-1,06 
assimilation de car 
bone par gramme de 
sédiment humide ou 
par m2 
en lumière saturante 
4,32 gC.mw2.jour-' comm.Cyanophycées 
5,29 11 u Flagel. + Diat. 
4,05 11 u Diatomées 
-2 : 4 à 5 gC.m .jour -1 moyenne 
(Août-Septembre 1964) 
-2 -1 1,2 à 2,7 mgC.m .h en moyenne 
Om : 4,3 et 7,3 gC.m -2 .an -1 
5 rn.: 7,8 et 9,2 " 
10 m : 4,9 " 
13 m : (8,3) " 
-2 -1 soit 4 à 9 gC.m .an 
25-2 et 25-4 1967 20 à 30 mgC.m -2 .jour -1 





















RÉGION ÉTUDIÉE (LATITUDE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 
SUJET DES ARTICLES 
I N 
Shear Water-Wiltshire (G.B.) 
petit lac 
(51" N) 
sables de la.zone littorale plus OU 
moins vaseux 




exposé des méthodes 
article méthodologique dans manuel 
IBP du benthos marin n" 16 
Ythan Estuaire (Ecosse N) 
(57' N) 
vase intertidale 
production de la vasière 
(production primaire microbenthique 
traitée dans un article général SUI 
les chaikes trophiques) 
Sud Nouvelle Angleterre 
(41" N) 
sables mélangés et vases d'estuaire 











zone interti dale 
0,3 m 
303 
(5) (6) (7) 
MICROPHYTES 
RESPONSABLES DE LA PRÉLÈVEMENTS DkIANTILLONS 
CONDITIONS D'INOCUIATION 
PRODUCTIOR PRIMAIRE . 
DU 14C 
I plusieurs méthodes combinées : but affirmé de séparer : 
très petites diato- 
mées < 20 )Un atta- 
chées aux grains de 
sable Anphora ovaZi 











- carottages : 60,7 cm2 
- aspiration de 5 mm d'épaisseu 
- lavage'du bab& sur filtre en 
fibres de verre 
- séparation en : sable 
: suspension d'algues 
- pour.la vabc? : migration de 
cellules au travers d'un 
papier 
ti&~nce mé.thode de W&xt 
chambres d'incubation en 
Plexiglas 100 ml enfoncées 
dans la vase 
méthode ohig&ate 
_- prélèvement de très petites 
carottes avec seringue 12 cm3 
0 1,l cm, épaisseur 0,75 cm 
- placées dans des bouchons en 
plastique 
- bouchons placés dans des 
flacons 
(carottages manuels) 
- algues attachées (épipsam- 
miques) 
- algues libres (épipéliques] 
- 2 ml de sable lavé en fla- 
con de 100 ml (2 mm d'épais 
seur) 
- suspension d'algues en flac 
- papier + cellules en flacor 
+ NaH14C0 3 
- flacons clairs et noirs 
5pCi de Na2 3 14C0 inoculés 
in situ par seringue 
2 chambres claires, 1 noire 
10 flacons de 250 ml 
(6 clairs + 4 noirs) conte- 
nant les carottes lentement 
remplis d'eau de mer filtrée 

























5 heures (de 10 à 
15 h) 
in situ 
flacons sur portoi 
lestés 
3 heures 112 
(109 
2RÊT DE L'INCUBATION 
ELIMINATION Du 14c 
NON ASSIMILÉ 
- sonication du sable 





fumées HC1 10 min. 
séchage 
- succion de l'eau 
sumageante 
- congélation du 
Ier cm 
- fumées HC1 10 min. 
- vase en coupelles 
aluminium 
- lml de formol pur 
ajouté dans les fla- 
cons agités 
- 6ltration(Gelman) 
(type A fibre de verr 
- rinçages 
- séchage 






G.M. courant de gaz 
fenêtre mince 
G.M. fenêtre mince 
(réf. Baird & Wetze 
1968) 
3 méthodes enf,tin- 
ZUtion Li.qtide : 
I- oxydation humide 
par bichromate de 
potassium + H2S04, 
piégeage du 
14C02 dans KOH ou 
NaOH solution de 
Bray 
2- combustion infra- 
rouge 
3- poudre en suspen- 
sion directement : 





cotirbe au B814C03 
(cf. plancton 
Strickland & Parsol 
1968) 
Cl - N 
:alcul d'un facteur 
F- 50 à 54 
Cl - N 
#tandard externe 
lu rapport des 
:anaux 
Cl - N 
(139 





ie la microflore 
>enthique 
'productivité 14c 
de la microflore 
benthique" 
(14) 
RÉSULTATS MOYENS RAPPORTÉS AU M2 
DE LA COUCHE SUPERFICIELLE 
1970 : moyenne annuelle 
(1967, 1968, 1/2 1969) 
0,5 à 1,7 mgC.m -2,h-l epipelon 
20 à49 11 epipsammon 
1971 : moyenne 1967, 1968 
Oàlm : 5,5 mgC.m -2*h-1 
1 à 2,s m : 2,s w 
1 
vases 
2,5 à 4 m : 0,56 " 
noyenne mensuelle pour 1968 : 
-2 -1 0 mgC.m .h 
-2 31 gC.m .an-' 
-2 -1 moyenne : 30 mgC.m .h (1970) 
-2 janvier/février : 1,2 mgC.m .h- 
mai : 164,9 1( 


























RÉGION ÉTUDIÉE (LATITUDE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 
SUJET DES ARTICLES 
méthode seule 
méthode seule dans le fascicule 
uNFsc0 
Monographs n' 3 
Niva Bay gresund (Danemark) 
(5S" 56' N) 
sable grossier de plus en plus 
vaseux 
production primaire des algues 
microbenthiques 
expérimentation sur l'adaptation 
des algues microbenthiques aux fak 
bles éclairements 
diverses baies (Danemark) 
(55O N) 
sables et vases 
Lac eutrophique Furesd (Dk) 
(55' 30' N) 









ti#i.ence mé2hode G&tved 1960 
- carottages en plongée 
l 
- 2 mm d'épaisseur 
- 3 mm d'épaisseur 
a.é@uxce m&thode GJqhtved 19601 
- carottes de 1,6 (6 
cm 
















n mouvement rotatoi 
e dans un aquarium 
heures 
ubes fluorescents 
e 18 000 lux 
in uitm 
21 000 lux 
2 heures 
(10) 
RRÈT DE L'INCUBATION 





- filtration (0,2 run> 





+ fluor (parties 
aliquotes) - 
procédé préféré 
à deux autres 
également exposés 






courbe de correc- 
l 




Cl - N 
id. 
(13) 





obtenue par correc- 







(19 (29 (39 (49 
RÉGION ÉTDDIÉE (LATITUDE) PROFONDEUR 
AUTEURS DATE NATURE DES SÉDIMENTS DES 
SUJET DES ARTICLES STATIONS 
PLANTE-CIJNY, M.R. 1971 Note préliminaire . 
1973 côte NW Madagascar 
(13O s9 
sables marins 5à38m 
variations journalières de la pro- 
duction primaire sur les fonds sa- 
bleux. 
1978 sables, sables vaseux, vases 5à60m 
présent 
travail 
BDNT, J.S. 1972 article méthodologique 
et côte Floride (Hydrolab) 
LEE, C.C. -(26-27' N) entre 
chenaux de sable entre coraux 15 et 25 m 
BHNT, J.S. Sud Floride (26' N) 
LEE, C.C. 1972 W mer des Caraïbes (15-20" N) 
et sédiments divers 3à60m 
LEE, E. productivité primaire de sédiments 
marins tropicaux et subtropicaux et 
données connexes 
COLOCOLOFF, M. 1972 côte Méditerranée (France) (43" N) 
sables soumis à hydrodynamisme 2,5 à 12 m 
biomasse et production d'un fond 
sableux 
COLOCOLOFF, M. 


















raclages et carottages en plon- 
gée, 0,5 cm d'épaisseur 
.eau de mer au lieu 
id. 
méa%o& 04.Lg-ha-h 
chambres cylindriques en poly- 
butyrate transparent enfoncées 
à la main (scaphandre autonome) 
0 3,5 cm, 2,5 cm d'épaisseur 
partie inférieure bouchée au 
départ 
ouverture latérale bouchon à 
sérum et aiguille hypodermique 
d&knces;te& g Sa&& 
Mahbho&? + expérimentations 
carottages en plongée 0 2,6 cm 
l- 1 cm complètement étalé 
2- 1 cm non perturbé transféré 




sable Ggoutté pesé en flacons 
de 250 ml (surface 28,10m4 m2 
épaisseur 0,5 cm + eau filtré 
du lieu + 1 ml 4pCi NaH14C03 
(4 clairs, 2 noirs) 
id. 
inoculation in situ par se- 
ringue de 2 ml de NaH14C03 
1 clair, 1 noir 
- récipients de 400 ml 
- surface d'incubation 
I-70 cm2 épaisseur:] grain 
de sable 
2-6,28 cm2 (carotte transfé- 
rée) épaisseur 1 cm 
2 ml 4nCi Na214C03, injection 
aas l'eau ou à la surface au 

















heures le matin 
id. 
in situ 
4 heures (10-14 h) 
ramassage en boites 
noires 
in situ 
sur plateaux lestés 
6 heures 
(10) 
U&T DE L'INCUBATION 
SLIMINATION DU 14C 
NON ASSIMILÉ 
- filtration (Whatman 
GFfC fibre de verre) 
- rinçages 
- vapeurs HC1 
- chaux sodée 
- silicagel 
- coupelles aluminium 
id. 
- eau sumageante re- 
cueillie à part et 
traitée comme du phy- 
toplancton 
- sédiment en sac t" 
léthale ou congéla- 
tion 




- parties aliquotes 
traitées à HC1 
- neutralité (NaOH) 
- enlèvement de l'eau 
sumageante 
- formol 
- filtration, lavage 
(GF/C fibre de verre: 











de parties aliquote 
0,l ml transférées 
dans le mélange, 
2 parties de toluèr 
1 partie de déter- 
gent (Triton X.100) 
+ 7 g PPO et 0,35 E 
POPOP.1 -1 






EWRESSION DE LA 
PRODUCTION PRIMAIRE 
(Steele.& Baird) production, primaire février : de 151 mgC.m -2 .jour -1 à 5m 
facteur F de‘17 à du microphytobenthos 1970 à 8 r, à 38 m 
33 
Cl - N 





Cl - N I 
déconseillé 




19 et 40 
2,"production réelle 
Cl - N 
(14) 
RÉSULTATS MOYENS RAPPORTES AU M2 
DE LA COUCHE SUPERFICIELLE 
juin : de 410 " à 5m 
1970 :à 9 " à 38 m 
mars 1969 à août 1970 
5à40m 
fonds sableux 22 mgC.m -2*h-1 
fonds vaseux -2 -1 9 mgC.m .h 
-2 -1 fonds sableux 5 m 150 gC.m .an 
moyenne tous sédiments 
5à60m 66 gC.mw2.an-1 
30-31 août 1971 au large de la Floride 
-2 -1 16 m sédiment nu : 20 mgC.m .h 
!5 m : 12 11 
lyanophycées : 
18 m : 36 w 
?5 m : 17 II 
ner des Caraïbes , juin-octobre 1971 sur 
!,5 cm d'épaisseur ; 16 mesures "surtout 
i 10-16 m mais incluant quelques mesures 
jusqu'à 64 mrr : 1,8 à 18,5 mgC.m-2.h-1 
noirs : 0,6 à 6,5 11 
raleur moyenne : 8,l mgC.m -2.h-1 (14C) 
Il,2 II (02) 
production optimale ramenée à une produc 
tion réelle estimée par l'expérience. 
moyennes annuelles : 
-2 120 à 194 mgC.m .jour-1 
44 à 71 -2 gC.m .an-l 






















1974 note méthodologique 
1976 
Falmouth (Mass.) 
(41° 30' N) 
vase de marais salants 
production des algues épibenthiques 






RÉGION ÉTUDIÉE (LATITUDE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 
SUJET DES ARTICLES 
note préliminaire 
baie de Concarneau (France) 
(47' 50' N) 
sables fins envasés 
production primaire du microphyto- 
benthos 
Chuchki-Sea Alaska (U.S.A.) 
(71° 20' N) 
vases fines et sables fins 
productivité primaire des algues 
microbenthiques 




lagunes Méditerranée (France) 
(43' N) 
vase 




















stede 'g B& 
carottages en plongée, 0 2,' cm 
1 cm d'épaisseur 
carottes @ 2,s cm, épaisseur 
5 mm intactes placées en fia- 
cons de 50 ml, légèrement re- 
couvertes d’eau 
ti&ence WukzL, Leach 
chanbres Plexiglas # 3,4 cm 
plongée sous la glace 
tiédéence Gtintved, Mm ha& 
1 cm2, 1 cm d'épaisseur 




1 g de sédiment mis en sus- 
pension dans 40 ml d'eau 
1 mL 4pCi Na2'4C03, flacons 
50 ml 
1 clair, 1 noir, 1 clair fix 
formol 
+ 10 ml d'eau filtrée 
+ 3 à 4pCi NaHi4C03 
1 clair, 1 noir 
inoculation in situ 
5pCi NaHi4C03 
par seringue 
3 clairs, 1 noir 
flacons de 50 ml + 5 pCi 
NaHi4C0 3 






L'AN RMLTE, C. 
STEWART, W.C. 
ITALIELA, 1. 














ie 13 h au coucher 
lu soleil 
in situ 
3 à 6 heures 
in situ 




ÉLIMINATION Du 14c. 
NON ASSIMILÉ 
- + 1 ml de formol 
- filtration (Whatman 
GF/C) 




t formol 3 % 
lavage par 50 ml de 
HC1 2 % 
filtration (Millipore 
3,45 p9 
- 1 goutte H3P04 
- Ier cmprélevé, lavé 
par centrifugation 
avec 0,005 N HC1 
1 goutte de I-HI 
élimination totale du 
sédiment : traitement 









+ Cab-o-si1 (gel) 
'digestion" de la va 
se à t" ambiante pa 
10 ml d'acide nitri 
que 
. centrifugation pou 
séparer la partie d 
14C solubilisée 
1 ml de surnageant 
supposé contenir le 
14C est dilué avec 
9 ml de 0,75Mris b 
sic (tampon) 
. 1 ml ajouté à 1OOu 
gel (Aquasol) 
. combustion humide 
:H2SO4 bouillant + 
lichromate de K) 





- combustion (pyroly -1 







:1 - N fixé au 
iormol 
:orrection de “quez 
hing" pour la cou- 
.eur 
. standard externe 
. calibration avec 
une culture de 
Diatomées 
Cl - N 
'tandard externe 
Cl - N 
.orrection pour aut 
bsorption (sable 
.'épaisseur infinie) 
6f. Seki, Zobell 
('3) 
EXPRESSION DE LA 
PRODUCTION PRIMAIRE 
production primaire 










RÉSULTATS MOYENS RAPPORTÉS AU M2 
DÉ LA COUCHE SUPERPIC1ELI.S . 
sept. 1971 5 m 6 gC.mm2.an-' 
à 10 m 15 " 
;ept. 1972 18m 4 " 
iaxima au printemps : 
5 m 170 mgC.m -2 -1 .jour 
0 m 130 mgC.m -2 .jour -1 
8m 50 mgC.m -2 .jour -1 
wyennes annuelles : 5 à -2 80 mgC.m .h -1 
'avril 72 - avril 74) 
maximum ai : 115 mgC.m -2 .h -1 
105,5 2 -2 12,5 gC.m .an-' 
0,s mgC.m -2.h-1 en février sous 
-2 57 mgC.m .h-1 en août 
(1972) 
la glace 
-2 -1 38 à 170 gC.m .an 
sur 5 ans : 100 _+ 40 gC.m -2.=-l 
(de 1968 à 1972) 
productions claires" 
9 à 355 mgC.m -2 .h -1 
-2 -1 moyenne : 83 mgC.m .h 
productions sombres" 












LE PEMP, X. 












REGION ÉTUDIÉE (LATITUDE) 
NATURE DES SÉDIMENTS 
SUJET DES ARTICLES 
mer de Wadden (Hollande) 
vase 
(53' N) 
expériences sur l'influence de la 
t' et de la lumière sur des diato- 
mées benthiques 
lac Pavin (France) 
(45' 30' N) 
vase 
étude générale des populations mi- 
crophytobenthiques 
article mjthodologique 
estuaire de la Rance (France) 
(48” 30’ N) 
sédiments divers 
















(5) (6) (7) 
MICROPHYTRS 
RESPONSABLES DE LA PRÉLÈVRMRNTS D'ÉCHANTILLONS CONDITIONS D'INOCULATION 
PRODUCTION PRIMAIRE 
DU 14C 
ti&.ence MahshaLfT, iLckman i@uznce ah.bha& iLckman 
Diatomées carottes de 7,7 cm de 0 et de 




JG@mnce MuahaLL, .S&x%z eA l- 5,S cm2 dans 200 ml 
Bl7L.d 
2- carotte étalée (cf. 
carottier Mortimer 0 2,7 cm Colocoloff) 
1,s cm d'épaisseur 
carottes intactes transférées 2 clairs, 1 noir 
dans un récepteur 
né@unce MatLi ha.& h @JZnCe m inoculation de 14co 2 
carottes intactes 
hé&hZnce Skede et Bcuhd, - flacons retournés 
M~ha.U!, coLc~co.J!o~,j C .J! ,j - carottes intactes dans 
marée basse : grattage ou carot- des récepteurs 
tage ; benne "Orange Peel" - carottes étalées 












LE PEMP, x. 













i heures autour de 
nidi 
h witro 




10 000 lux 
ou in situ simulé 
(10) 
L&T DE L'INCUBATION 















iample Oxidizer 306) 
14C02 absorbé par 








14C02 piégé dans dl 
L'éthanolamine 




ce d'02 à haute te 
(four) 
14C02 piégé dans 1 
mélange : toluène, 
phénéthylamine, mé- 





EEPRRSSION DE LA RÉSULTATS MOYENS RAPPORTÉS AU ~2 
PRODUCTION PRIMAIRE DE LA COUCHE SUPERFICIllLLE 
- courbe de “qquen- mgC.mgCh1.h -1 
chingM par coubus- 
tion de filtres 
marqués au sucrose 
'46 
- standard externe 
facteur F Steele "production production réelle (mai 1973 à avril 1975) 
et Baird optimale" 10 m -2 : 17 gC.m .an"l I 
20 m :5,5 " 40 m : -2 -1 0,s gC.m .an 
52 "production réelle" 30 m :2,2 " 60m:l,l " 
effet isotopique "production le 17 octobre 1972 : 
1,05 primaire" -2 -1 10 à 100 mgC.m .h 
quelquefois enpgC.g de l'estuaire vers le large 
sédiment -l,h-l 
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